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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN N-STOFFWECHSEL 
PFLANZLICHER VEGETATIVER SPEICHERORGANE. 
Von 
Hans RaHn. 

Mit 14 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 21. Juni 1932.) 


A. Einleitung. 

Der N-Stoffwechsel höherer Pflanzen ist in erster Linie bei Samen und 
ihren Keimlingen untersucht worden. Das Material ist sehr einheitlich, 
und somit sind die für verschiedene Entwicklungsstadien gefundenen 
Werte untereinander gut vergleichbar. Erst sehr viel später hat manauch 
einige vegetative Organe, wie namentlich Laubblätter, herangezogen. Als 
Hauptergebnis dieser Untersuchungen in chemischer Beziehung ist der 
Befund von größter Bedeutung geworden, daß der biologische Eiweiß- 
abbau durchaus nicht ganz der Hydrolyse mit Säuren und Alkalien ent- 
spricht. Bei dieser entsteht in großen Mengen das für die Pflanze schäd- 
liche Ammoniak. Dieser Vergiftung entgeht der pflanzliche Organismus 
durch eine anders geleitete Hydrolyse, das Ammoniak wird entgiftet 
durch Amidbildung oder Bindung an organische Säuren. 

Pflanzensamen sind embryonale Gewebe. Ihr Plasma — und damit 
vermutlich ihr Eiweißgehalt — ist von demjenigen vegetativer differen- 
zierter Zellen in mehrfacher Hinsicht grundverschieden. Physiologisch 
bemerkenswert erscheint im Gegensatz zu den Samen die Tatsache, daß 
der N in vegetativen Reserveorganen in weit höherem Maße in löslicher 
kristalliner Form vorliegt, während der Eiweißgehalt erheblich zurück- 
tritt. Dies hat zu der extremen Ansicht führen können, daß in vege- 
tativen Speichern, z. B. Lauchzwiebeln (ZALesk1 1), so gut wie keine 
Reserveeiweiße vorhanden seien, und daß mit dem Austreiben eine ener- 
gische Eiweißsynthese in den Zellen der Zwiebel einsetze, eine Erschei- 
nung, die bei gesonderter Untersuchung der physiologisch voneinander 
verschiedenen Blattschichten — wie sich weiter unten zeigen wird — ihre 
Erklärung in ganz anderer Weise findet. Über den N-Stoffwechsel der 
vegetativen Reserveorgane, insbesondere bei deren Füllung und Ent- 
leerung, ist bisher besonders wenig bekannt geworden. Auf breiter Basis 
untersuchte GRÜNTUCH (2) eine große Zahl unterirdischer Speicher, vor 
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allem verfolgte er den N-Stoffwechsel der Kartoffelknolle im Verlauf 
der Vegetation. 

Eine besondere Schwierigkeit in der Untersuchung des Stoffwechsels 
austreibender vegetativer Organe lag in der Auffindung einer geeigneten 
Bezugsgröße, die von den physiologischen Umwälzungen in dem aus- 
treibenden Organ unberührt blieb. Für die relativ einfachen Laubblätter 
war in der Sacusschen Blatthälftenmethode ein Verfahren gefunden wor- 
den, das den Vergleich zweier gleichwertiger Pflanzenteile zu verschie- 
denem Zeitpunkt und Entwicklungszustand ermöglichte. CHIBNALL (3) 
und Morues (4) verfolgten mit dieser Methode die N-Stoffwechselvor- 
gänge in Blättern. Ob dabei nun auf Frischgewicht, Trockengewicht oder 
Blattflächeneinheit bezogen wurde, war eine sekundäre, ebenfalls sehr 
wichtige Frage; von Fall zu Fall war zu entscheiden, welcher Weg der 
günstigste war. Doch davon weiter unten. 

GRÜNTUCH übertrug diese Methode auf teilbare homogene Objekte, 
z. B. auf Kartoffeln, für andere unterirdische Speicher, wie Zwiebeln, 
Rhizome und Wurzeln, war sie nicht anwendbar. 

Sollten die von GRÜNTUCH mit der Kartoffel begonnenen Unter- 
suchungen auf diese anderen Typen unterirdischer Speicherorgane ausge- 
dehnt werden, so mußte eine Bezugsgröße gefunden werden, die auch bei 
diesen Organen meßbar war. Wir fanden sie in dem Teil des Zellwand- 
materials, der im Gegensatz zu den Reservezellulosen im Verlauf des Aus 
treibens nicht angegriffen wird. Das Gemisch der mit unserer Methode 
bestimmbaren, schwer hydrolysierbaren Zellwandbestandteile soll ,,Roh- 
faser‘‘ genannt werden. Mit der Bestimmung der Rohfaser als Kon- 
stanten beim Austreiben von Zwiebeln, Wurzeln und Rhizomen waren wir 
also in der Lage, über das absolute Maß des N-Stoffwechsels dieser Or- 
gane sichere Angaben zu machen. 

Endlich sollte der in solchen Organen besonders reichlich auftretende 
lösliche N bzw. der nach Abtrennung von Ammoniak und Amid-N noch 
sehr ansehnliche Rest-N einer weiteren Analyse auf seine im einzelnen, 
wie anzunehmen war, chemisch wie physiologisch recht verschiedenen 
Komponenten untersucht werden. 


B. Diskussion der Bezugsgröße. 

Für den Verfolg von Stoffwechselvorgängen in ausgewachsenen Pflan- 
zenteilen ist in erster Linie Material erforderlich, das gleichmäßig und 
unter gleichen äußeren Bedingungen entwickelt ist. Individuelle Unter- 
schiede der zu untersuchenden Objekte verschwinden um so mehr, je 
mehr davon man zur jeweiligen Einzeluntersuchung verwendet. 

Von vornherein ist festzustellen, daß von Objekt zu Objekt, von 
Versuch zu Versuch die Frage der günstigsten Bezugsgröße neu aufzu- 
werfen ist. 
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Eine mit geringem Fehler zu bestimmende Bezugsgröße ist das Frisch- 
gewicht. Man hat aber nie die Gewähr, daß es sich dabei um eine unver- 
änderliche Größe handelt. GouwenTAK (5) lehnt sie für Blattunter- 
suchungen rundweg ab, weil sie nachweisen kann, daß das Frischgewicht 
ihres Objektes (Blätter von Helianthus annuus) am Morgen stets höher 
ist (bis zu 10%!) als am Abend. 

Kökersu (6) findet bei Blättern von Glycine Soja ebenfalls eine Er- 
höhung des Frischgewichtes am Morgen, die aber nur 5% beträgt und 
einen Maximalwert darstellen dürfte. Dem Befund Moruzs’, der an 
Blättern von Phasaeolus multiflorus keine Schwankungen des Frisch- 
gewichtes nachweisen kann, spricht GOUWENTAK die Beweiskraft ab 
wegen zu geringer Versuchszahl. Augenscheinlich gründet sich aber die 
Frischgewichtserhöhung ihrer Blätter auf die Art der Versuchsanstellung : 
Sie untersucht abends Blätter von freistehenden Pflanzen, umgibt diese 
während der Nacht mit einem Dunkelsturz und untersucht nun morgens 
die Blätter dieser Pflanzen, deren Transpiration durch den schützenden 
Schrank bedeutend herabgesetzt wurde. So muß das Frischgwicht der 
Blätter größer werden infolge vollkommener Wassersättigung, die den er- 
warteten Gewichtsverlust infolge Abwanderung von KH! im Dunkeln 
vollständig überdeckt. — Aber abgesehen von solchen methodischen 
Gründen verhindern morphologisch-anatomische Eigentümlichkeiten, wie 
z. B. Wachsschicht, Blattdicke, Spaltöffnungsweite, weiter Standorts- 
bedingungen usw. ein allgemeines Urteil über die Anwendbarkeit des 
Frischgewichtes als Bezugsgröße. 

Noch größere Einschränkungen sind zu machen hinsichtlich des 
Trockengewichts. Von H,0-Schwankungen wird diese Größe nicht be- 
einflußt, wohl aber von solchen der KH und Eiweißstoffe. Wohl ziem- 
lich in allen Fällen wird der KH-Stoffwechsel dem N-Stoffwechsel ge- 
wichtsmäßig an Bedeutung überlegen sein, man wird also Verschiebungen 
im KH-Gehalt, ohne große Fehler zu machen, auf das Trockengewicht 
beziehen können, dabei allerdings Werte erhalten, die zwar den Sinn 
der Veränderungen richtig angeben, absolut genommen aber etwas zu 
klein sind. Für den N-Stoffwechsel ist diese Bezugsgröße aber abzu- 
lehnen, wenn man laufend absolute Änderungen verfolgen will, weil 
eben die stets bedeutenderen KH-Änderungen die Veränderungen des 
N-Gehaltes überdecken und sogar den Richtungssinn der Änderungen 
umkehren können. 

Untersuchungen an Blättern sind seit langem auf Einheiten der Blatt- 
fläche bezogen worden, d. h. auf eine Größe quadratischer Ordnung. 
Darin liegt ihr Vorzug gegenüber dem Frischgewicht als einer kubischen 
Größe, bei der sich individuelle Verschiedenheiten der Objekte ent- 
sprechend dieser höheren Potenz auswirken müssen. 

1 KH = Kohlehydrate. 

1* 
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Verbindet man diese Bezugsgröße mit der Sacusschen (7) Blatt- 
hälftenmethode, so dürfte für solche Objekte ein höchster Grad von Ver- 
gleichbarkeit erzielt sein. Ob dabei Fiederblättchen zusammengesetzter 
Blätter oder Spreitenhälften einfacher Blätter verwendet werden, wird 

Auf die der Sacusschen Blatthälftenmethode analoge Knollen- 
halftenmethode GRÜNTUCHs ist schon hingewiesen worden. Sie ist wohl 
allgemein bei all den Pflanzenorganen anwendbar, die, wie die Kartoffel- 
knolle, an Schnittflächen eine schützende Schicht bilden und getrennt 
zum Austreiben gebracht werden können. 

Kökersu gibt eine Methode an, die der Originalität nicht entbehrt, 
deren Sinn und Zweck aber doch zweifelhaft erscheint: er bezieht 
auf Trockenpulvervolum. In der einen von zwei aliquoten Portionen 
Frischsubstanz werden Trockengewicht und die gesuchte Substanz (hier 
Aschegehalt) ermittelt, die andere wird getrocknet, zerrieben, fein ge- 
siebt und für 5 cem des Pulvers Trockengewicht und Aschegehalt be- 
stimmt. Zur Prüfung seiner Methode geht Köketsu von der für mehrere 
Fälle bewiesenen Tatsache aus, daß sich der Aschegehalt in Blättern 
innerhalb einiger Tage nicht verändert. 

Der Aschegehalt in gleichzeitig gesammelten Blättern stimmt gleich 
gut überein sowohl bezogen auf Frischgewicht als auch auf Trockenpulver, 
weniger gut auf Flächen- und Frischvolumeneinheit, am schlechtesten 
bezogen auf Trockengewicht. Sammelt er Blätter zu verschiedenen 
Tageszeiten, so stimmt der Gehalt an Aschensubstanz am besten überein 
mit der Pulvermethode, in größerem Abstande folgen der Reihe nach 
Trockengewicht, Flächeneinheit und Frischgewicht. Es ist von vorn- 
herein nicht einzusehen, warum die Bezugsgrößen Trockengewicht und 
Pulvervolum derartig verschiedenwertig sind. Beides sind kubische 
Größen und man erwartet von einer Änderung des Trockengewichtes eine 
gleichsinnige des Pulvervolums und damit bei unserem Beispiel eine für 
beide Größen gleiche Änderung des Aschengehaltes. Das tatsächlich ge- 
fundene Verhältnis läßt sich nur damit erklären, daß die Zunahme des 
Trockengewichtes auf einer Vergrößerung des spezifischen Gewichtes des 
Trockenpulvers beruht und umgekehrt. Für diesen Fall ist die Methode 
zweifellos von Vorteil, wenn sie technisch einwandfrei ausgearbeitet 
werden kann. Diese Forderung wird sich aber nicht so leicht erfüllen 
lassen. 

Mason u. MASKELL (8) verwenden eine Konstante, die der von uns 
verwendeten (bei GRÜNTUCH bereits erörterten) Rohfaser ziemlich nahe- 
kommen dürfte. Ihre Untersuchungen sind Stoffwechselvorgängen in 
Baumwollpflanzen gewidmet. 

Sie ziehen vom Trockengewicht die Gesamt-KH ab und beziehen ihre 
Werte auf das verbleibende ‚‚Resttrockengewicht‘“‘. Fette und Öle wer- 
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den kaum wesentliche Fehler dieser Konstanten verursachen, wohl aber 
kann man das von den N-haltigen Bestandteilen sagen. Der Gehalt an 
Eiweißen und deren Vorstufen und Abbauprodukten ändert sich erheb- 
lich im Laufe der Vegetation. Würde neben dem Gesamt-KH der Ge- 
samt-N bestimmt und unter Zugrundelegung der Tatsache, daß er etwa 
15% der N-haltigen pflanzlichen Bestandteile ausmacht, vom Rest- 
trockengewicht noch abgezogen, so wäre gegen diesen Wert als Kon- 
stante nichts einzuwenden. 

Es erscheint nun aussichtsreich, auf dem Wege geeignet geleiteter 
Hydrolyse Eiweiße und Kohlehydrate in Lösung zu bringen und von der 
nicht so leicht hydrolysierbaren Zellulose oder — vorsichtiger ausge- 
drückt — ,,Rohfaser“ zu trennen. Wir haben eine Methode ausgearbeitet, 
die es gestattet, mit kleinen Substanzmengen gut übereinstimmende 
Werte zu erhalten und haben auf diese Rohfaser die in aliquoten Teilen 
von Frisch- und Trockengewicht bestimmten N-Fraktionen bezogen. So 
war es möglich, über die absolute Größe der aus unterirdischen Speichern 
abwandernden Stoffmengen genaue Angaben zu erhalten, die hier bisher 
gefehlt haben. 

Zum Nachweis, daß die Rohfaser eine Konstante ist im Verlaufe des 
Wachstums, waren Zwiebeln und Rhizome nicht geeignet, weil man die 
Hälftenmethode, wie bei Blättern und Kartoffeln, an ihnen nicht an- 
wenden kann. Der Nachweis gelang aber an diesen beiden letzteren Ob- 
jekten. 

Die Blatthälftenmethode geht von der Voraussetzung aus, daß in 
gleichen Flächen einer Blattspreite, die symmetrisch zur Mittelrippe 
liegen, gleicher Wasser-, KH- und Eiweißgehalt vorliegt. Wir müssen 
untersuchen, ob auch die gleiche Menge Rohfaser in beiden Flächen vor- 
handen ist, und weiterhin, ob dieser Rohfasergehalt konstant bleibt, 
wenn die anderen Größen sich ändern. 

Auf den großen Blättern von Xanthosoma Maximiliani wurden mit 
Tusche zwei Rechtecke aufgezeichnet, die symmetrisch zur Mittelrippe 
lagen. Das Blatt wurde halbiert, das Rechteck der einen Hälfte (a) 
sofort ausgeschnitten und getrocknet, das der anderen (a’) erst nach 
3Tagen. Das Blatt stand in dieser Zeit unter einem Dunkelsturz in 
einem Glas mit Wasser, um Neubildung von KH zu verhindern; es 
war nach dieser Behandlung verwelkt. Das Ergebnis des Versuches zeigt 
Tabelle 1. 














Tabelle 1. 

Blattfläche a a’ 
Frischgewicht . . . 6,279 2,490 
Trockengewicht . . 0,915 0,913 
Rohfaser . . . . . 0,1905 0,1902 
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Trockengewicht und Rohfaser bleiben in diesem Falle beide konstant, 
es ist nur eine starke Wasserabgabe festzustellen, wie vorauszusehen war. 
Jedenfalls aber haben die Blattflächen gleichen Rohfasergehalt. 

Um einen Abtransport von KH zu erzielen, wurde bei einem anderen 
Objekt (Ficus pandurata) nach einem sonnigen Tag ein Blatt in derselben 
Weise wie oben gezeichnet, die eine Hälfte (a) abgeschnitten und ge- 
trocknet, die andere (a’) mit schwarzem Papier verdunkelt und vor der 
Analyse 3 Tage am Baum belassen. Wie aus Tabelle 2 zu ersehen ist, 














Tabelle 2. 

Blattfläche a a’ 
Frischgewicht . . . 2,835 2,944 
Trockengewicht . . 0,899 0,850 
Rohfaser..... 0,249 0,248 


wanderten Reservestoffe ab, an ihre Stelle trat Wasser. Vollständig 
übereinstimmend sind dagegen die Totalrohfasergehalte der beiden 
Blattflächen, ein Beweis, daß an den stofflichen Umsätzen beim Abwan- 
dern von Reservestoffen das mit unserer Methode erfaßte Zellwandmaterial 
nicht beteiligt ist. 

Bei einem entsprechenden Versuch mit Kartoffeln wurde die eine 
Hälfte (Kontrolle) sofort analysiert, die andere zum Austreiben ge- 
bracht. Die eingetopften Kartoffelhälften fingen aber zum Teil nach be- 
stimmter Zeit an zu faulen, aus Gründen, die nicht genau zu ermitteln 
waren. Jedenfalls begann dann eine Auflösung der Zellwandsubstanzen, 
die es verhinderte, unsere Vermutung an diesem Objekt, das sonst so ge- 
eignet dafür erscheint, in größerem Maßstab zu prüfen, als es ge- 
schehen ist. 














Tabelle 3. 
= Zu. À. mil pe Verlust — Rohfaser 
Gesamtlänge gewichts in | gewicht in | gewicht in in % in % in % 
der Triebe % urspr. % urspr. % urspr. nn 5 Trocken- und 
a Pos ae gewicht gewicht gewicht 
L Kontrolle —_ 32,5 — _ 3,18 1,02 
8cm 47,5 (32,5) 26,3 19,1 4,12 1,03 
IL Kontrolle — 29,4 — — 3,21 0,95 
ll cm 33,0 (29,4) 22,6 23,1 4,50 1,01 
IIL. Kontrolle _ 28,8 —_ _ 3,58 1,03 
16 cm 9,6 (28,8) 19,4 32,7 4,15 0,81 
IV. Kontrolle — 31,0 _ _- 3,15 0,98 
24 cm 37,0 (31,0) 18,9 39,5 4,42 0,84 
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Daß diese Auflösung des Zellwandmateriales nicht dem normalen 
Stoffwechsel angehört, erhellt aus der Tatsache, daß bei der Kartoffel- 
hälfte mit den längeren Sprossen (Tabelle 3, Beispiel 4) prozentual we- 
niger Rohfaser verloren gegangen ist, als bei der mit den kürzeren Spros- 
sen (Beispiel 3). Die anderen Versuche zeigen aber klar, daß trotz der 
Auswanderung von Reservestoffen die Zellwandsubstanz konstant bleibt. 

Voraussetzung für diese Versuche war, daß in Kartoffelhälften 
Trockengewicht in Prozent Frischgewicht einerseits und Rohfaser in 
Prozent Trockengewicht an- 








dererseits übereinstimmen. Tabelle 4. 
Tabelle 4 zeigt, daß dies Trockengenicht |  Bohtaser Rohfaser 

in genügend genauem Maße n°? in % n % 

pn ner = De alice Frischgewicht | Trockengewicht | Frischgewicht 
bei den Versuchen der Ta- la 30,1 2,46 0,74 
belle 3 das ursprüngliche b 30,8 2,30 0,71 
Trockengewicht der ausge- 9, 30,7 2,98 0,92 
triebenen Kartoffelhälften b 30,3 3,19 - 0,96 
gleich dem der Kontroll- ,, 28,1 3.08 0.86 
halften gesetzt werden. b 28,8 2.98 0,86 











Weitere Voraussetzungzu 

einer erfolgreichen Anwendung der Methode war natürlich, daß die unter- 
suchten Objekte zu bestimmtem Zeitpunkt in ihrer stofflichen Zu- 
sammensetzung übereinstimmen. Bei Oxalis Deppei und Allium Cepa 
konnte das nachgewiesen werden, wie Tabelle 5 zeigt. Bei Asparagus 
officinalis mußten wir uns wegen Materialmangels mit dem Vergleich 
verschiedener Proben von ein und demselben Individuum begnügen, 
dürfen aber wohl annehmen, daß auch bei diesem Objekt die individu- 
ellen Abweichungen das große Bild des Stoffwechsels nicht zu stark 
verschleiern. 














Tabelle 5. 
Rohfaser | Rohfaser 
Total-N |Unlösl.-N| Lösl-N |2 Amid-N|«-Amino-| NH;-N in % in % 
Objekt in % in % in % in% | Nin% | in% |Trocken-| Frisch- 
Rohf: Rohf Rohf: Rohf: Rohfaser | Rohfaser| gewicht | gewicht 
Allium Cepa. 
Äußere Bl. 
a 41,2 9,65 31,2 5,05 9,50 1,21 5,50 | 0,715 
b 43,0 10,0 33,0 6,10 | 10,2 1,00 5,30 | 0,703 
c 41,3 9,30 32,0 6,20 9,90 1,00 5,39 | 0,720 
Innere Bl. 
a 86,8 36,6 50,2 | 16,5 21,9 8,0 5,:3 | 0,824 
b 84,2 36,5 47,7 | 16,2 20,4 6,80 5,20 | 0,830 


























e | 86,0 | 35,0 51,0 | 16,5 4 20,8 7,97 5,01 | 0,805 




















a 19,2 2,44 | 21,8 0,81 4,33 | 1,01 
b | 105,0 | 20,0 85,0 2,26 | 23,0 0,74 4,23 | 1,00 
e | 107,0 19,2 87,8 2,31 | 22,5 0,79 4,24 | 1,05 
Innere BL 
a | 172,0 | 29,9 | 142,0 0,48 | 55,5 0,13 3,37 | 0,83 
b | 172,2 | 30,1 | 142,1 0,45 | 58,0 0,09 3,28 | 0,80 
e | 179,2 | 31,0 | 148,2 0,60 | 58,0 0,10 3,36 | 0,85 
Rüben 
a 7,87| 2,78 5,09| 2,50 2,78 0,18 | 20,8 1,08 
b 8,00} 2,70 5,30| 2,50 2,50 0,21 | 20,6 1,62 
ce 7,70) 2,62 5,08| 2,28 2,42 0,17 | 20,6 1,17 
Asparagus officinalis. 
Wurzel 
a| 280 11,0 17,1 3,17 8,0 0,13 8,15 2,69 
b| 287 | 11,1 | ız6 | 3,00 | 83 0,09 | 8,16 | 2,65 
Rhizom 


a | 31,9 | 15,5 16,7 1,59 7,7 0,34 | 11,9 3,58 
b| 32,2 | 15,2 17,0 1,50 7,5 0,34 | 11,6 3,47 


C. Methodik. 

Über die Bestimmung der Rohfaser liegt eine ausgedehnte Literatur 
vor, vor allem sind für die Zwecke der Strohanalyse seit Beginn der land- 
wirtschaftlichen Wissenschaften eine Menge Verfahren ausgearbeitet 
worden. Den meisten dieser Methoden liegt das WEENDER-Verfahren 
(HENNEBERG u. STOHMANN 9) zugrunde: Mit Säure und anschließend 
Lauge werden Eiweiße und unlösliche KH zerstört und vom schwerer 
hydrolysierbaren Zellwandmaterial getrennt. Verbesserungen des Ver- 
fahrens liegen einerseits in der Richtung einer genaueren quantitativen 
Ausgestaltung der Methodik, andererseits sollte ein immer einheit- 
licheres Produkt, im günstigsten Falle eine reine Zellulose, ohne allzuviel 
Verluste gewonnen werden. Eine Aufzählung der wichtigsten Verbesse- 
rungen findet sich in J. Kén1es (10) Chemie der menschlichen Nahrungs- 
und Genußmittel. Die an derselben Stelle dargestellte Glyzerin-Schwefel- 
säuremethode J. Kénias gibt wohl die reinste Zellulose mit verhältnis- 
mäßig guter Ausbeute, ist aber für unsere Zwecke der Mikroanalyse zu 
langwierig, wie alle die anderen Verfahren auch. Vor allem aber sind diese 
Methoden ungeeignet für Objekte, die viel Schleim enthalten, bzw. bei 
der Hydrolyse viele Schleime entstehen lassen. Die Filtrationsdauer 
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nach der jeweiligen Einwirkung von Säure und Lauge kann dann niemals 
gleichmäßig lang gehalten werden für aufeinanderfolgende Analysen. 
Damit verändert sich auch die Reaktionsdauer des Hydrolysegemisches 
und die Ergebnisse stimmen nicht überein. So mußte ein anderer, be- 
quemerer Weg gesucht werden. 

Von vornherein waren wir uns darüber klar, daß das Endprodukt der 
Reaktion in keiner Weise chemisch genau zu definieren sein würde. 
Unser Ziel war, eine Rohfaser zu erhalten, die möglichst frei war von 
Hemizellulose und sonstigen in der Zellwand deponierten Reservestoffen 
und von den Elementen des Protoplasten. 

Zunächst versuchten wir, mit Takadiastase in geeigneter Weise die 
Nicht-Zellulosebestandteile von Zwiebeltrockenpulver in Lösung zu 
bringen. Die auf diese Weise erhaltenen Rohfaserwerte waren aber nicht 
konstant genug (11,7; 11,0; 15,4% des Trockengewichtes). Mit dem von 
STIEGLER (11) modifizierten WEENDER-Verfahren zu arbeiten, schien 
von Erfolg zu sein, wenn erst mit KOH und dann mit H,SO, behandelt 
wurde also in Umkehr der Vorschrift —: Wir erhielten 6,55; 6,71; 
6,95% des Trockengewichtes unseres Standardzwiebeltrockenpulvers, 
1,602; 1,618% des Trockengewichtes von Kartoffeltrockenpulver. Doch 
auch mit diesem Verfahren, bei dem — wie ein Versuch mit Watte und 
Filtrierpapier zeigte — 37% der Zellulose verloren gehen, waren die 
Schleime oft sehr hinderlich beim Filtrieren. 

So blieb nur der Ausweg, gleichzeitig zu hydrolysieren und zu oxy- 
dieren. Das aber erreicht man mit Salpetersäure. Dieser Weg erwies sich 
in der Folge als gangbar und führte zu guten Ergebnissen. Es galt zu- 
nächst, die günstigste Säurekonzentration und Reaktionsdauer zu er- 
mitteln. Die Ergebnisse dieser Versuche zeigt Tabelle 7. 








Tabelle 7. 
200 cem HNO; Reaktionsdauer Rohfaser in % N in % aot ae 
Gig (Min.) Trockengewicht Rohfaser Ansgengsmateriels 
44 30 4,61 1,91 4,3 
22 30 7,85 2,60 10,0 
17,6 60 6,0 1,60 #1 
11 30 13,2 4,0 26,0 
11 60 12,7 3,2 19,8 
21 70 5,7 1,60 5,1 














Mit 21%iger HNO, und 70 Min. Reaktionsdauer ergibt sich offen- 
sichtlich das für unsere Zwecke günstigste Ergebnis. Von reiner Zellulose 
(Zellstoffwatte) werden mit dieser Methode 8,89% hydrolysiert. 
Serienversuche mit Standardtrockenpulver von Zwiebeln und Kartoffeln 
ergeben eine Fehlergrenze von 24%. Zur Ausführung der Bestim- 








10 




















H. Rahn: Untersuchungen 


mungen wurde eine Serie von sechs Einzelapparaten aufgestellt, von 
denen Abb. 1 die ersten beiden zeigt. 

Bei dem Einzelapparat ist auf einem Goochtiegel (A 2 Berlin) eine 
Glasbirne aus Jenaer Glas von etwa 400 ccm, die in einen kleinen Kugel- 
ansatz endet, montiert. Der Goochtiegel ist durch einen Glockentrichter 
mit einer Saugflasche verbunden. Besonderer Wert muß auf eine gute 






































Gummidichtung gelegt werden. Als sehr geeignet erwiesen sich dabei 
Gummimuffen, die man sich aus gewöhnlichen Fahrradschläuchen einer 
guten, starkwandigen Qualität herstellt. Faltet man sie in der aus Abb. 2 
ersichtlichen Weise, so erzielt man vollkommene Dichtung. 

Die Glasbirne wird mit Spiralfedern leicht angezogen, so daß das 
ganze System stabil ist. Durch eine geeignet gebogene Glasröhre aus 
Jenaer Glas, die bis in den Goochtiegel reicht, wird Dampf durchgeleitet, 
der das Reaktionsgemisch auf etwa 80° C hält. 
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Zur Bestimmung werden die sechs Reaktionstürme montiert und mit 
Wasser auf die beiden Dichtungen geprüft. Die Wasserstrahlpumpe muß 
dies Wasser schnell absaugen. Dann füllt man etwa 40 ccm kaltes Wasser 
ein und gibt die feingemahlene Substanz (1—2 g) zu, darauf 60 com HNO, 
(spezifisches Gewicht 1,4) und füllt sofort mit kochend heißem Wasser 
auf bis zu der vorher bestimmten 200-ccm-Marke. Von diesem Augenblick 
an muß die Hydrolyse genau 70 Min. lang laufen. Die Dampfrohre wer- 
den eingesetzt und Dampf durchgeleitet aus 1-Liter-Kochflaschen, deren 
Inhalt man mit Teclubrennern schon zum Kochen gebracht hat. Je eine 
Kochflasche genügt für zwei Reaktionstürme. Alle 20 Min. saugt man 
etwas ab und spült aus einer Spritzflasche mit heißer HNO, derselben 
Konzentration (21%) die an den Wänden und Dampfrohren hängenden 
Teilchen der Analysensubstanz zurück. Sollte in ge ol 
einem Gefäß die Filtration erschwert sein, so saugt | | 
man aus diesem besonders viel ab und gibt ent- 
sprechend frische Salpetersäure nach. Jeder Turm 
ist durch einen Dreiweghahn mit dem gemeinsamen 
Absaugschlauch verbunden und kann so stets ein- 
zeln bedient werden. Nach 60 Min. beginnt man mit 
dem endgültigen Absaugen und regelt dies so, daß 
nach 70 Min. gerade die letzten Reste der Lösung 
abgesaugt sind. Jetzt spült man sofort mit heißem 
Wasser aus einem Becherglas nach und nimmt die 
Dampfrohre aus den Reaktionsgefäßen. Ist das Was- 
ser abgesaugt, so spült man die Wände der Glasbirne 
mit Methylalkohol aus einer Spritzflasche ab, löst 
die Birne vom Goochtiegel und spült die am unteren 
Rande hängenden Rohfaserteilchen in den Gooch- 
tiegel. Ist der Alkohol abgesaugt, so reinigt man den 
Tiegel von etwa festgeklebten Teilen der Gummi- 
dichtung, trocknet 3 Stunden im Trockenschrank bei 80° C, darauf 
24 Stunden im Exsikkator, wägt genau, glüht und wägt wieder. Die Ge- 
wichtsdifferenz gibt die Rohfaser in der verwendeten Substanzmenge an. 

Wenn man außer mit Methylalkohol noch mit H,O, auswaschen 
würde, so erhielte man zwar eine fast weiße Rohfaser. SCHEUNERT u. 
Lérsox (12) konnten jedoch nachweisen, daß je nach der Konzentration 
des H,O, verschiedene Mengen Zellulose zerstört werden. Diese Kon- 
zentration steht aber nie genau fest. Deswegen wurde auf diese Behand- 
lung der Rohfaser verzichtet. 

Zur Fällung der Eiweiße wurde Tannin benutzt, das sich, wie MoTHES 
zeigen konnte, bestens bewährt und übereinstimmende Fällungen ergibt. 
Tannin (von Merck, Darmstadt) enthält 0,02—0,03% N (0,0007% NH,-N, 
0,003% Amid-N, 0,015% Rest-[Amino-JN). Nach Moruzs’ Angabe ver- 


Glasbirne 

















Abb. 2. 
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wendet man zur Fällung eine 4%ige heiße Tanninlösung und filtriert, 
nachdem das Reaktionsgemisch erkaltet ist. Für unsere Zwecke war es 
vorteilhaft, so wenig Tannin als möglich und zu jeder Untersuchung die 
gleiche Menge zu nehmen. Es stellte sich heraus, daß man mit 50 cem 
2%iger Tanninlösung und Auswaschen des Filterrückstandes nach der 
Trennung von Lösl.- und Unlösl.-N mit Wasser dieselbe Fällung erhält 
wie mit 4%iger Tanninlösung und nachfolgendem Waschen des Filter- 
rückstandes mit dieser Tanninlösung (Tabelle 6). 

Tabelle 6. Fällung des Eiweiß-N aus einem Standardbrei 














zerriebener Zwiebelschalen. 
% der 
zur Fällung Lösl.-N 
benutzten in % Total-N 

Tanninlösung 
4 35,5 
2 36,0; 36,9 | Niederschlag mit H,O gewaschen 
2 37,0 Niederschlag mit 2% iger Tanninlösung gewaschen 
1 29,8 
0,4 28,0 
0,04 26,7 


Alle Eiweiße von ungefähr den 5-Peptiden an aufwärts werden von 
Tannin gefällt. Die genaue Grenze ist wohl noch nicht festgestellt und 
hängt dann wahrscheinlich von der Tanninkonzentration ab; jedenfalls 
ist der Abfall der lösl. N-Menge von 37 auf 30% des Total-N beim Über- 
gang von 2- zu 1%igem Tannin auffällig und vielleicht so zu deuten, daß 
mit 2%igem Tannin eine N-haltige Fraktion mehr erfaßt wird als mit 
1%igem. Mit der Benutzung so kleiner Tanninmengen zur Fällung wird 
der N-Fehler des Tannins so klein, daß er in die Fehlergrenze der Methode 
fällt und nicht berücksichtigt zu werden braucht. 

Der N des Unlösl.- und Lösl.-N wurde nach Precis Mikro-KJELDHAL- 
Methode (13) bestimmt. Präformierter Ammoniak wurde über MgO 
destilliert, die Amide mit 3% H,SO, verseift, und der abgespaltene Am- 
moniak in einer Vakuumvorlage aus Jenaer Glas aufgefangen und be- 
stimmt (siehe Morues). Um die CO, aus der Vorlage zu vertreiben, 
mußte gekocht und darauf vor der Titration in Eis gekühlt werden, damit 
der Umschlagspunkt auf einen Tropfen genau erkennbar war. Die dick- 
wandigen Vorlagen hielten den Temperaturunterschied von 100° C 
jederzeit aus. 

Die Amidwerte (siehe MOTHES) sind wohl stets ein wenig zu hoch, 
weil bei der Verseifung von den Aminosäuren ein wenig NH, abgespalten 
wird. So wurden in einem Versuch mit Glykokoll 3,3% seines N abge- 
spalten und als NH, bestimmt bzw. der Verlust durch direkte Amino- 
säurebestimmung festgestellt. 








über den N-Stoffwechsel pflanzlicher vegetativer Speicherorgane. 13 


Der Reststickstoff, der nach Abzug von präformiertem NH, und 
Amid vom Lösl.-N übrig bleibt, trat in den Arbeiten von Morues und 
GRÜNTUCH in so großen Mengen auf, daß seine weitere Zergliederung 
wünschenswert war. Es war anzunehmen, daß er vor allem Aminosäuren 
darstellte, saure wie basische, und so wurde mit Erfolg versucht, die 
manometrische Methode van SLYKEs (14) zur Bestimmung von a-Amino- 
N zu benutzen. Sie hat vor der früher üblichen volumetrischen den Vor- 
zug, daß ihre Genauigkeit größer ist, und daß bei gleichmäßigem Ar- 
beiten die Dauer einer Analyse nicht länger als 15 Min. ist. Die Methode 
liefert bei biologischem Material brauchbare Werte mit einer Fehler- 
grenze von 3—4% (bei chemisch reinem Material 0,5—1% ). 

Unvorhergesehene Schwierigkeiten bereitete das zur Fällung be- 
nutzte Tannin: Es reduzierte im Vakuum des Apparates einen Teil des 
bei der Reaktion entstehenden N,0, zu elementarem N, und erhöhte so 
die vom a-Amino-N stammende N-Menge auf das 3—Tfache. Es war un- 
möglich, einen von Temperatur, Reaktionsdauer und Tanninkonzentra- 
tion abhängigen Faktor zu finden, der die unter diesen bestimmten Be- 
dingungen entstehende N-Menge erfaßte und von der Total-N-Menge in 
Abzug gebracht werden müßte. Erfolg brachte dagegen der andere Weg, 
das Tannin durch Ausfällen mit Kaliumbichromat unschädlich zu machen. 
Eine geringe Erhöhung des Blindwertes mit N-freier Substanz, der die 
Fehlerquellen von Apparatur und Reagenzien einschließt und eliminiert, 
war trotzdem vorhanden, aber für unsere Zwecke konstant genug, um 
nunmehr brauchbare Werte zu liefern. 

Der ganze Analysengang verläuft folgendermaßen: 

5—12 g des Frischmaterials werden in zwei gleichwertige Portionen 
geteilt und sofort gewogen. Der eine Teil wird in Wägegläschen getrock- 
net — zunächst bei 80—90° C im Trockenschrank (24 Stunden), dann im 
Exsikkator (24 Stunden) — und zur Rohfaserbestimmung benutzt. Der 
andere Teil wird mit Toluol und Sand zerrieben und im Mörser mit 
50 ccm 2%igem Tannin heiß versetzt. Nach 2stündigem Stehen im Eis- 
schrank Trennung der beiden Phasen, dann Auffüllen des Filtrats mit 
Wasser auf 250 cem. Zur Bestimmung von Lösl.-N, präformiertem Am- 
moniak und Amid werden je 50 ccm der Lösung verwandt. Zur Be- 
stimmung der «-Aminosäuren werden 5 ccm in einem MeBkolben (25 ccm) 
mit 1 ccm 1/4 konzentrierter Kaliumbichromatlösung versetzt, einenTag 
stehen gelassen, auf 25 ccm aufgefüllt, und davon 5 ccm zur Bestimmung 
benutzt. 

Weil der Reststickstoff, das ist der vom Lösl.-N nach Abzug von 
Amid-N, a-Amino-N und NH,-N verbleibende Rest, in vielen Fällen noch 
sehr beträchtlich war, versuchten wir — außer mehrmaliger Bestimmung 
der Basen mit Phosphorwolframsäure (VICKERY 15) — bei einem Ob- 
jekt (Oxalis Deppei) eine weitere Zergliederung dieses undefinierten Ge- 
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misches von N-haltigen Substanzen. Neben Pflanzenbasen durfte man 


Polypeptide erwarten, zumal Joprp1 (16) zeigt, daß Polypeptide in un- 
Li + pisse bis 4%, in Reiskörnern bis 9% des Total-N aus- 


Die nd à JoDIDIs ist eine vorsichtig geleitete Salzsäurehydrolyse, 
und zwar sollen die Polypeptide in die Aminosäuren zerlegt werden, die 
höheren Eiweiße dagegen unversehrt bleiben. Der Zuwachs an Amino- 
säuren — nach VAN SLYKE bestimmt — gibt dann den Polypeptid-N 
an. Der Weg, 12stündige Hydrolyse mit 20% iger HCl, erscheint zwar ein 
wenig robust, es zeigte sich aber, daß die mit Hilfe dieser Methode ge- 
fundenen Werte sehr gut mit den in anderer Weise gefundenen überein- 
stimmten. Diese andere Methode baut auf der Dissoziation von Poly- 
peptiden und Aminosäuren in alkoholischer Lösung auf. 

Wie WILLSTAETTER u. WALDSCHMIDT-Lertz (17) zeigen, dissoziieren 
die Polypeptide in 40—50%igem Alkohol vollständig, die meist vor- 
kommenden Aminosäuren jedoch nur zu etwa 28%. In 95%igem Alkohol 
dissoziieren letztere ebenfalls fast vollständig. FOREMAN (18) zeigt wei- 
ter, daß man die Dissoziation der Aminosäuren schon in 85—90%igem 
Alkohol vollständig machen kann, wenn man ein wenig Formalin (oder 
Aceton) zusetzt. Ohne diesen Formalinzusatz dissoziieren Phenylalanin, 
Tyrosin, Histidin und Asparagin quantitativ, Lysin und Tryptophan fast 
quantitativ in 85%igem Alkohol, Glyein, Alanin, Leucin und Valin zu 
etwa 75% und Asparaginsäure, Glutaminsäure und Prolin in noch ge- 
ringerem Grade, Arginin aber überhaupt nicht. 

Eine streng quantitative Methode läßt sich unter solchen Verhält- 
nissen natürlich nicht aufstellen, über die Größenordnung der vorhan- 
denen Aminosubstanzen erhält man aber doch einigen Aufschluß. Uns 
interessierte in erster Linie die Trennung der Aminosäuren von den 
Polypeptiden. 

Eine Prüfung der Methode mit Glykokoll, Asparagin, d-Alanin, 

insäure, Glrtaminsäure, l-Cystin und Arginin auf der einen, 
Glyeylglyein und Glycylleucin auf der anderen Seite ergab auf 2% Fehler 
genau die bei WILLSTAETTER u. WALDSCHMIDT-LE1Tz bzw. FOREMAN an- 
gegebenen Werte. Die Trennung eines Gemisches von Glykokoll, Aspara- 
ginsäure und Glycylglycin gelang auf 4% Fehler genau. Als Indikator 
nahmen wir Phenolphthalein und nicht das von WILLSTAETTER vorge- 
schlagene Thymolphthalein ; die Schärfe des Umschlags ist mit beiden In- 
dikatoren gering und es mag an individuellen Eigenheiten liegen, welchem 
der beiden Farbstoffe der Vorzug zu geben ist. 

Die Methode ist für biologisches Material nur anwendbar, wenn dieses 
farbstofffrei ist, vor allem aber keine Körper enthält, die sich in alkali- 
scher Lösung färben. Die rübenartigen Wurzeln von Oxalis Deppei 
waren ein Material, das diesen Bedingungen entsprach. 
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Wir hielten uns genau an die bei GRASSMANN-HYDE (19) beschriebene 
Methodik, ergänzten sie jedoch um eine Titration in 40%igem Alkohol 
und eine in 90%igem Alkohol unter Zusatz von Formalin. Im ganzen 
wurde also titriert : 

1. In wässeriger Lösung; dabei werden 2% der Aminosäuren (x), 40% 
der Polypeptide (y) und alle organischen freien Säuren (z) titriert, 

2. in 40%igem Alkohol; hierbei erfaßt man 28% der Aminosäuren, 
alle Polypeptide und freien organischen Säuren, 

3. in 90%igem Alkohol; die meisten Aminosäuren werden fast quanti- 
tativ titriert, außerdem wieder Polypeptide und freie organische Säuren, 

4. in 90%igem Alkohol und Formalin; alle fraglichen Säuren sind 
dissoziiert, auch Asparaginsäure, Glutaminsäure und Prolin, die bei der 
vorhergehenden Titration nur unvollständig erfaßt wurden. 

Die 3. Stufe ist die unsicherste und die am wenigsten aufschluß- 
reiche. Sie gibt nur einen gewissen Anhalt über etwa vorhandene 
Asparaginsäure, Glutaminsäure und Prolin. Maßgeblich für uns bleibt 
die 4. Stufe, wo alle Säuren dissoziiert sind und erfaßt werden können. 
In den Speicherwurzeln von Oxalis Deppei waren die fraglichen drei 
Säuren nicht vorhanden, Stufe 3 und 4 stimmten überein. 

Es wird mit n/100 NaOH titriert, die jeweils 0, 40 und 90%ig al- 
koholisch ist. Die für die 1., 2. und 3. (4.) Titration gefundene Anzahl 
Kubikzentimeter n/100 NaOH sei a, b und c. 

Fiir die Errechnung ergeben sich dann folgende drei Gleichungen mit 
drei Unbekannten: 

2/100 x +40/100 y +z = a, 
28/100 x + y+z=b, 
x + y+z=c. 

Ausgedriickt in g H-Ionen ergeben sich bei unserem Material die 
Werte x = 0,00834; y = 0,009; z = 0,004. Da keine zweibasischen 
Aminosäuren vorhanden sind, erhält man durch Multiplikation von x 
und y mit 14 ohne weiteres den zugehörigen a-Amino-N der Aminosäure 
(0,109 /00) und den Polypeptid-N (0,126°/.). Nach van SLYKEhatten wir 
0,17°/oo a-Amino-N festgestellt, die Summe des nach der alkoholo-alkali- 
metrischen Methode gefundenen Amino- und Polypeptid-N ist 0,2350 /oo- 
Die Differenz aus beiden Werten kommt offenbar auf den in den Poly- 
peptiden säureamidartig gebundenenN, er beträgt 0,061°/,0; andererseits 
ist die Differenz zwischen dem nach van SLYKE und nach GRASSMANN- 
Hype gefundenen a-Amino-N ebenfalls ein Ausdruck dieses festge- 
bundenen Polypeptid-N, sie beträgt hier 0,065°/o0. Diese beiden Werte 
stimmen genügend gut überein, um einen weiteren Ausbau und eine Ver- 
feinerung der Methode erfolgversprechend erscheinen zu lassen. Der Mittel- 
wert 0,063 ist übrigens genau die Hälfte des gesamten Polypeptid-N, 
es können also nur Di-Peptide vorliegen. 
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Nach Jopıpı wird der Pflanzenpreßsaft mit 80%igem Alkohol, dann 
Essigsäure und schließlich Bleiwasser von höheren EiweiBen, Huminen 
und einigen färbenden Bestandteilen befreit und gereinigt, dann wird im 
Vakuum eingeengt und Gesamt-N, a-Amino-N, Amid-N und NH,-N 
bestimmt. Diese Fraktionen müssen auch im Preßsaft bestimmt werden, 
weil bei oben geschilderter Behandlung ein ganzer Teil der kristallini- 
schen Bestandteile des Preßsafts verloren geht. Da diese Methode so 
gute Übereinstimmung mit der vorher beschriebenen zeigt, wird man sie 
in all den Fällen anwenden dürfen, wo diese letztere rein technisch wegen 
Verfärbungen der Substanz nicht anwendbar ist. 


D. Experimenteller Teil. 
I. Einleitung. 

Der N-Stoffwechsel unterirdischer Speicher ist in seinem vollstän- 
digen jahreszeitlichen Ablauf zum ersten Male von GrÜnruc# eingehen- 
der untersucht worden. Sein Hauptobjekt war die Kartoffel. Sein Ver- 
such, über die absolute Größe des N-Stoffwechsels mit Hilfe der Knollen- 
hälftenmethode etwas auszusagen, scheiterte an der Unzulänglichkeit des 
zur Verfügung stehenden Kulturbodens. Aus diesem Grunde konnte 
GRÜNTUCH nur Fragen untersuchen, die von einer zuverlässigen Bezugs- 
größe unabhängig waren, wie die Änderungen des Verhältnisses Lösl.- 
N/Unlösl.-N und die Verteilung der N-Körper in den morphologisch 
differenzierten Teilen der Knolle. Diese Tatsache und der Hinweis auf 
die Zwiebel von Oxalis Deppei, deren Schuppenblätterschichten verschie- 
dene p, besitzen und deswegen wahrscheinlich Verschiedenheiten in 
ihrem N-Stoffwechsel aufweisen, ließen es aussichtsreich erscheinen, bei 
Objekten, die eine deutlichere Gliederung ihres unterirdischen Speicher- 
systems zeigen als die Kartoffel, bei denen aber die Hälftenmethode ver- 
sagt, den N-Stoffwechsel mit Hilfe der Rohfasermethode genauer zu 
untersuchen. 

Die Bestimmung von Frischgewicht, Trockengewicht und Rohfaser 
gestattet, neben den Änderungen im N-Gehalt eine annähernde Be- 
stimmung der KH-Verschiebungen zu berechnen. Eine direkte Be- 
stimmung der KH wurde nicht ausgeführt. Der KH-Gehalt in Prozent 
Rohfaser ergibt sich dabei als Differenz der Trockensubstanz in Prozent 
Rohfaser und der N-haltigen Bestandteile, deren ungefähres Gewicht 
man durch Multiplikation des gefundenen Total-N mit 6,2 findet. Asche, 
Fette und Öle sind (WEHMER 20) nur wenig vorhanden, werden sich 
auch kaum wesentlich verändern und machen so nur eine geringe Er- 
höhung des errechneten KH-Wertes aus. Diese dürfte außerdem wett- 
gemacht werden durch den etwas zu hohen Eiweißwert. Der Faktor 
6,2 gilt für die Eiweiße, nicht aber für deren Hydrolyseprodukte (As- 
paragin sogar nur 4,3). 
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II. Allium Cepa, 
a) Anatomie der Zwiebel. 


Die Zwiebel besteht aus sechs bis sieben großen Schuppenblättern, 
die von einer trockenhäutigen Hülle umgeben sind und in ihrem Inneren 
die Sproßanlagen bergen (Abb. 3, schematische Zeichnung). Die äußeren 
drei Schuppenblätter fungieren als reines Nährgewebe, sie treiben nicht 
zu grünen Blättern aus, wie das die übrigen, inneren Nährblätter tun. 
Im Laufe des Sommers werden als Achselorgane ein oder zwei neue 
Zwiebeln gebildet (Erneuerungszwiebel). 

Die Bildung dieser Erneuerungszwiebel störte bei den bisherigen Un- 
tersuchungen, die mit der ganzen Zwiebel ausgeführt worden sind, in 
einer Weise, die zu vollständig irreführenden Resultaten führen mußte. 


Erneue- 
rungs- 
zwiebel 





a Trockenhäutige 
Hülle 





b 
Abb. 8. a Zu Beginn, b Mitte der Saison. 


Diese sind eben die Resultante zweier völlig entgegengesetzter, nebenein- 
ander laufender physiologischer Vorgänge. Außer bei ZALESKI (1) tritt 
das besonders bei ANDRE (21) in Erscheinung. — Dieser untersucht die 
Änderungen von Frischgewicht, Trockengewicht, Asche, Phosphor- und 
Stickstoffgehalt im Laufe des Sommers an Zwiebel und Kraut von 
Allium Cepa. Beim Austreiben sinkt der Gehalt an Trockengewicht und 
Eiweißen, dann aber beginnt eine Zunahme, die beim N bis zuletzt an- 
hält, beim Trockengewicht nur in der letzten Untersuchung wieder ein 
wenig zurückgeht 1. 

1 ANDRÉ sagt beiläufig, daß es vorkommen könne, daß Erneuerungszwiebeln 
gebildet würden, daß es sich bei ihm aber um die alten, sich neu füllenden Speicher- 
blätter handle. Da ich aber niemals Zwiebeln mit solchem Verhalten antreffen 
konnte und stets Erneuerungszwiebeln gebildet wurden, ist diese Bemerkung 
wenig überzeugend. Die Skepsis ANDRÉ’s Untersuchungen gegenüber wird nicht 
geringer, wenn man sieht, mit welcher Genauigkeit seine Versuchszahlen bis zur 
6. und 7. Stelle angegeben sind. 


Planta Bd. 18. 2 








% Rohfaser 
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b) Stoffwechsel der einzelnen Zwiebelblätter. 

Im Sommer 1930 wurden die einzelnen sechs bis sieben Blattschichten 
der Varietät „Calber Riesen‘‘ auf ihren N-Stoffwechsel laufend unter- 
sucht. 

Tabelle 61, Abb. 4a zeigen die Ergebnisse dieser Untersuchungen. 
Dabei sind in der graphischen Darstellung der Abb. 4a der Übersicht- 
lichkeit wegen nur jezwei Kurven deräußeren und inneren Blätter zur Dar- 
stellung der KH-Veränderungen, jeeinefürdieN- Änderungen, gezeichnet, 
neben der Kurve des innersten (7.) Blattes, die gesonderte Beachtung 
verdient. 


N 
N 


“ 






26.31. BiB SM. MM. BU. BE 2V. 300. MM. MM. XX. 
1929 1930 1930 1930 


a In Kulturland. Abb. 4. b In Sandboden. 


Zu Beginn der Vegetation nehmen KH- und Total-N-Gehalt vom 
äuBersten Zwiebelblatt bis zum dritten stetig zu. Die KH sinken in den 
folgenden Blattschichten ebenso stetig bis zum innersten. Der N-Gehalt 
dagegen ist im vierten bis sechsten Blatt nahezu gleich groß und höher als 
in den äußeren Blättern, im innersten ist er am höchsten. 

Im 1. Monat des Austreibens sinkt in allen Zwiebelschalen der 
KH-Gehalt auf die Hälfte und noch weniger des Anfangsgehaltes, nur der 
innerste Kreis erhöht seinen Gehalt augenscheinlich auf Kosten der an- 


1 Die Tabellen 6, 8 und 10 werden zwecks Platzersparnis nicht mit veröffent- 
licht. Sie werden im Botanischen Institut Leipzig aufbewahrt und stehen Inter- 
essenten zur Verfügung. 
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deren Kreise ganz bedeutend. Der N-Gehalt sinkt in dieser Zeit enorm 
ab. Ein charakteristisches Minimum wird fast erreicht. Je höher der 
Anfangsgehalt an N-Reserven war, um so größer ist dabei der prozentuale 
Verlust. In der Folge macht sich nun die Neubildung organischer Stoffe 
in den grünen Blättern auch im Speichersystem bemerkbar — aber ver- 
schieden in den einzelren Blattschichten. Mit Ausnahme des äußersten 
Blattes, wo die KH in den folgenden 2 Wochen noch stärker abnehmen, 
wird diese Abnahme der KH-Reserven in den nächstfolgenden Zwiebel- 
schalen um so geringer, je näher sie dem Zentrum liegen. Im vierten Blatt 
halten sich Abwanderung und Zunahme schon fast die Waage, im nächst- 
inneren dagegen verdoppelt sich der KH-Gehalt und erreicht damit eine 
Höhe, die im innersten schon vorher wieder erreicht war und nahezu 
gleich geblieben ist. Sehen wir vom sechsten Blatt ab, das aus dem Bilde 
herausfällt, so ergibt sich die Tatsache, daß die Zwiebelblätter dem 
Grade ihres physiologischen Alters nach die Fähigkeit zu neuerlicher 
KH-Speicherung besitzen. Für die Eiweiße trifft — nach dieser Ver- 
suchsserie — ein solches Verhalten nicht zu. Alle Zwiebelblätter er- 
reichen in dieser Zeit, in der sich der Zlütenstand gebildet hat, die Grenze 
ihrer Ausnutzbarkeit an N-Reserven. Die neugebildeten N-Körper 
können offensichtlich restlos in der heranwachsenden Erneuerungs- 
zwiebel deponiert werden. — In der nun folgenden Zeit der Fruchtung 
geben die grünen Blätter einen Teil ihrer neugebildeten KH an Früchte 
und Brutzwiebeln ab; die nun stets voluminöser werdende Erneuerungs- 
zwiebel speichert jetzt außer den vom Assimilationsgewebe zuwandern- 
den KH auch die vorsorglich in den alten inneren Schuppen gespeicher- 
ten Vorräte. Sind die neuen Vermehrungsorgane gebildet, so tritt ein 
kleiner Überschuß an Assimilaten auf, der sich auch in den nun sehr 
geschrumpften alten Nährblättern (jetzt nur noch gemeinsam analysiert) 
bemerkbar macht als eine letzte Erhöhung ihres Gehaltes an KH und 
Eiweißen. 

Zwischen den einzelnen Zwiebelblättern bestehen also tiefgreifende 
physiologische Unterschiede, die äußerlich im jahreszeitlichen Verhalten 
der Blätter, innerlich in einem ganz verschiedenartigen Stoffwechsel deutlich 
zum Ausdruck kommen. Daher wurden diese physiologisch differenzierten 
Gruppen der äußeren Nährblätter und der inneren austreibenden Blätter 
nochmals getrennt untersucht in einer Versuchsserie, deren Einzelana- 
lysen zeitlich näher aneinander lagen und vor allem die Zeit des Aus- 
treibens bis zur Entwicklung des Blütenstandes erfaßten. Bei der Be- 
sprechung dieser Ergebnisse soll auch den bisher vernachlässigten ein- 
zelnen N-Fraktionen besondere Aufmerksamkeit zugewandt werden 
(Tabelle 7, Abb. 4 b). 


2* 




























































































| £'6 0'gI 8‘9€ ool a 977 — ug oun +67 = = upozın M 
N-T90L es | o%ı 0‘81 g'og _ g'er _ - 83€ _ — | z3esusgoadg 
% Ut | | { TIOL 102040 
e6 | 39 ose) | 0'09 a 0°08 # a à 06'S ? = Jk: 78 
a | 96't oor | og | ott | ver | oer | cee | 088 | az | oo | Fu Fr: ru 
| 8% 0'9 £0°F 0'998 gel 0'907 OIL | +H ‘ra LL'& I oI 1a'V 
‘1861 AL 
„ NmoL ovo | gsr | 9'L1)| Fee _ 979 = Se er 20°9 + — | mesuegoidg 
% ut ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ Br 
ë mo | ve | en | — | ooo | — | — | — Im | - | — 1 
i oss | se | 96 | o'eg | oz | ov | sot | eee | coe | cor | It | 08 “= 
= Ist | 9F% | O18 ‘99 | LL's g'eg | see | £0L zer | ost | FIT | gern av 
B ‘I861 “AI #2 
5 nz | 00 g'6 s‘Le | gel 329 soe | olor | see | Seo | LOT a9'L aT 
sor | e's =| LI't L'19 | wat | Sse eı | 096 Lez | 20% | 160 | ers 1a'V 
= "IE6T "AL “LI 
os | 6s | gor | oso | soo | or 996 | eist | sos | v1'z | 80 | er aC: 
It | 86 | 909 Oo. | ste | OF | 996 | SOFT | Zr | FOS | BLO gg av 
"1861 “AI ‘I 
sommyou | z98eyou | soeeyou | N-1oL | s8eyou | w:moz | soewjuou | aooupyon | wseyou | NOUR | ker | Ar 
% u % u % UY % u % u %u % u % u % u %u %u % u yuozueyd 
N-uowmy| N-oujary |N-PImv-| NWOT | NOT | N-OPMM | NOOO) HM | NMOL | Sigs | zosuzyog | zoruzyoy 












































20 


oda) wayyy 'L 199%], 





a 
N 


über den N-Stoffwechsel pflanzlicher vegetativer Speicherorgane. 














N-180], g'o 0'6 rd | | 0'Le = 0°69 - aie > 99‘ — — | zyesuegordg 
% ut {T2 L 1o19qun 
96 | oo | ott)! oo | — 009 — — — 801 — — N 4er 
+80 00 | 681 0°68 29‘ 019 EL 899 01 | IT 10°1 st | à à dé 
geo | eto | 280 0'E8 LE‘ 017 | 01% 981 Lrr 80'T 17% g'6€ 1a'V 
"1861 "A ‘68 
N-I90L, vL 00 c'e | g'az > 77 En de a Las — — | zyesuegoidg 
% ur | { TL 1010q0 
; ser | 00 set) | Ove => 099 w er = stl u — | qa 
sso | vo | ws | oa | coe | os | ster | too | zur | zor | oso | gsr Pa 
Lao | 00 | ro s‘ze | 660 | azo | co‘ el ze | zoo | Let | 18€ ‘1a'V 
. "1861 ‘A 38 
nmoril 12 | 89 | set)| oe — 0‘L9 — — — PPP = — | zyesuvgoidg 
% ut LL 101990 
99 | 98 | z'ez)| g'es — gr _ — — cg'a _ — er 
zot | oF | cee | o'er lot | 028 | eet | oog | see | es | so | ott | a vs 
980 00 61 PIF FIs oso | gr‘? 82€ c9L FO'T LEI 112 Ta'V 
‘1861 "A ‘ST 
dosejyoy | Josesyoy | Joseyyoy N-1890L d988Jy0oY N-T#00L Josejyoy | Joseyyoy | Josejyoy — > ee 
% u % uf % Uy % Uy % uy % Uy % uf % Uy 6] ceed % ne + à L| royuoruega 
N-uouwuY! N-oujwy | N-PFUY-3| N-1807T N-IS0T | N-OIOMIH | N-OPAIH Hi N-1830L N-Te30L seeesqou og 












































‘(1 Bunzj08}10q) nda wnamy "L oT19q", 

















"TE6T ‘IA '6 


[62 IX ‘98 "4 
61 on $9°S T9L Ban 68% — ar = 92'S ra = pqdaıaz 19p 
NTO], | Homo 
% u | joqeımz 
L‘t SOI | 0° ‘89 _ L'IE _ _ _ 138 ns -sBuni 
| -eneuly 
5 "1861 ‘TILA "9% 
N-IMI0L 1'9 oo | oe) | Eier - L'98 = - - L6°0 _ — | zyesuegoadg 
% ur { [le], 191990 
' L's oo | sor) | 062 - OIL ~ ~ _ £6°0 — — II 
‘ ‘ ‘ qerequn 
od wo | evo | wit | ou | ec | on | gee | ooo | vs | seo | st | Fr ge ny 
ä 900 00 | seo ros | seo | 9'e | 92 96 ost | 990 TE 98 av 
x 





dJosujyoy | 1098} yydmaB | yyaımad | 4yopmed 
aosu7yoy | 10sujyoy | N-I890L | Jaseyyou | N-1830L | 10807404 | Josesyoy | Josesyoy | | pm ae 
%u %u % I %u %u % u % u %u % u de 1e en ur toy 
N-uomuy| N-OUjUY | N-PJWV-3| N-1807T | N-IS@T | N-OIOMIU | N-OI0MIX HA N-IPIOL | kymox, | sosesyou | sosuyuo 












































(3 Bunzos}10, 4) vd) ny ‘Le, 





über den N-Stoffwechsel pflanzlicher vegetativer Speicherorgane. 23 


c) Stoffwechsel der verschiedenen Zwiebelblättergruppen. 

Zu dieser Versuchsserie konnten wir die in der vorhergehenden ver- 
wandte Sorte nicht verwenden, weil diese Zwiebeln infolge zeitig einge- 
tretenen warmen Wetters schon zu weit ausgetrieben waren. Wir ver- 
wendeten eine importierte Sorte, die nach ihrem Ursprungslande als 
„Ägyptische Zwiebel‘ bezeichnet wird und ein schönes, gleichmäßiges 
Versuchsmaterial darstellt (siehe Tabelle 5). Daß wir bei dieser Sorte 
dieselben Verhältnisse im Stoffwechsel vorfanden wie bei den ,,Calber 
Riesen‘‘, konnte als schöner Beweis für die Allgemeingültigkeit der 
gefundenen Tatsachen bei Allium Cepa gelten. 


Kohlehydrate 


% Rohfaser 


<a 


\ 
N 





IWF 17 7. % 2. 29 IM. 
Abb. 5. 


Vor dem Aussetzen ins Freiland wurden drei Untersuchungen im 
Abstande von 2 und 1 Woche gemacht, während die Zwiebeln noch im 
Kühlschrank bei etwa 5°C lagerten. Das Austreiben setzte schon jetzt ein, 
die grünen Spitzen, die bei der zweiten Untersuchung 1—2 cm, bei der 
dritten 4—5 cm über den Zwiebelhals herausragten, wurden nicht mit 
analysiert. 

Es zeigt sich (Abb. 5), daß gerade in dieser Zeit des ersten Austreibens 
ganz außerordentlich hohe Mengen Reservematerial aus allen Zwiebel- 
blättern in die jungen ergrünenden Teile abwandern, so daß deren Zellen 
geradezu ,,vollgestopft“ sein müssen. In den äußeren Schichten, den 
reinen Nährblättern!, sinkt der Gehalt an KH von 1460% Rohfaser auf 
900%, der Gehalt an Eiweißen von 250 auf 130% Rohfaser. In den inne- 
ren austreibenden Nahrblattern? geht der Gehalt an KH von 1310 auf 
1110% Rohfaser, die Eiweiße von 520 auf 200% Rohfaser zurück, sie ver- 


1 Im folgenden bezeichnet als A. Bl. 2 Im folgenden bezeichnet als I. Bl. 
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lieren also mehr als die Hälfte ihres Eiweißgehaltes, obwohl die Blatt- 
spitzen erst 2cm lang geworden sind. In der folgenden Woche regene- 
rieren die nunmehr zu Basalteilen der grünen Blätter gewordenen I. Bl. 
ihre N-Reserve um ein geringes auf Kosten der A. BL, der KH-Gehalt 
sinkt in beiden Abschnitten der Zwiebel weiterhin im früheren Maßstab. 
Offensichtlich ist dieses erste Stadium des Austreibens der Zwiebel 
das wichtigste in Bezug auf den Reservehaushalt des Speichersystems, 
so wenig es auch äußerlich in Erscheinung tritt. Mehr als die Hälfte des 
KH- und Eiweißmateriales wandert in dieser Zeit aus der Zwiebel aus?. 
Mit dem Auspflanzen und der damit verbundenen Assimilation in den 
grünen Blättern wird in den I. Bl. die KH-Auswanderung mehr und 
mehr gebremst und schlägt schließlich in das Gegenteil um. In den A. Bl. 


x 


= 
S, 


a 


= 


% Rohfaser 





1M 31. 9. #4. 7F. 1. 2. 29. IM. 
Abb. 6. 


dagegen spüren wir nichts davon, daß sie in ihrer Aufgabe, KH zu liefern, 
von den grünen Blättern entlastet würden. 

Ein anderes ist es mit dem N-Stoffwechsel (Abb. 6). Die A. Bl. re- 
generieren sofort nach dem Auspflanzen ihre verloren gegangenen N- 
Reserven zu einem guten Teil aus dem aus der Erde aufgenommenen 
anorganischen N; dann allerdings werden sie im Maße des stetig kräftiger 
werdenden Wachstums mehr und mehr ausgesogen ; der Endpunkt dieses 
Prozesses ist erreicht, wenn Blätter und Stengel die Hälfte (20—25 cm) 
ihrer endgültigen Höhe haben?. 

1 Diese Tatsache scheint mir auch praktisch bedeutsam. Bei den in dieser 
Zeit zum Verkauf gelangenden Zwiebeln werden die grünen Spitzen meist abge- 
schnitten und die Zwiebeln trotzdem als vollwertig verkauft, obwohl sie die Hälfte 
ihres Nährwertes eingebüßt haben. 


2 Diese Resynthese des Eiweid-N in den A. Bl. ist uns bei der erstenVersuchs- 
reihe entgangen, weil die einzelnen Untersuchungen zeitlich zu weit auseinander 


lagen. 
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Die I. Bl. verlieren mit dem Aussetzen ins Freiland eine kleine Menge 
ihrer N-Reserven, regenerieren sie dann um ein geringes entweder aus den 
A.Bl. oder — und das ist wahrscheinlicher — aus dem Erdboden und 
geben dann diese immer noch erheblichen N-Reserven bis zu Beginn der 
Blüte stetig ab, wo sie den niedrigsten beobachteten Wert aufweisen. 

Hatten wir jetzt allgemein von N gesprochen und darunter alle N- 
haltigen Körper verstanden, so sind im folgenden unter Eiweiß-N die 
durch Tannin fällbaren N-Substanzen gemeint, die nicht fällbaren als 
Lösl.-N bezeichnet. 

Die Hydrolyse der Reserveeiweiße ist zu Beginn des Austreibens in den 
I. Bl. bedeutend stärker als in den A. Bl. (Abb. 6). In ersteren wird fast 
die Hälfte der Reserveeiweiße hydrolysiert, in den letzteren nur ein 
Fünftel. Dieser Hydrolyse entspricht auf der anderen Seite keineswegs 
ein Anstieg des Lösl.-N, vielmehr werden die gewonnenen Bausteine sofort 
in die jungen Blätter abgegeben: Der Lösl.-N nimmt noch mehr ab als der 
Unlösl.-N, wiederum in den I.Bl. stärker (um vier Fünftel) als in den 
A. BI. (um die Hälfte). Noch während des Aufenthaltes im Kühlschrank 
verringert sich das Tempo der Eiweißhydrolyse in den I. Bl. und wird 
noch schwächer beim Auspflanzen in Kulturland. Der Lösl.-N erhöht sich 
nach dem ersten starken Abfall ein wenig und schwankt von nunablange 
Zeit nur unwesentlich um einen konstanten Wert von etwa 15—18% 
Rohfaser, fällt zur Zeit der Blütenstandentwicklung auf 5% und hält 
sich von da an auf diesem niedrigsten Wert. Besonders bedeutsam ist die 
Tatsache, daß mit der Zufuhr von N aus dem Boden in den A. Bl. eine 
Eiweißsynthese einsetzt, so daß hier am 7. V., während die grünen Blätter 
5—13 cm lang geworden sind, mehr Eiweiß-N (11% Rohfaser) vorhanden 
ist, als zum Beginn des Austreibens darin enthalten war (9,5% Rohfaser). 
Mit dieser Vermehrung des Eiweiß-N läuft eine des Lösl.-N parallel, die 
aber geringer ist und den Anfangswert keineswegs erreicht; in einer Zeit, 
wo der Stoffbedarf der wachsenden Pflanzenteile anderweitig sichergestellt 
wird, tritt wieder das für die herbstliche Speicherung typische Bild im 
Speicherorgan an die Stelle des Frühjahrsbildes, wo sich die Bereitschaft auf 
das kommende Austreiben in einem hohen Gehalt an Lösl.-N ausdrückt. In 
der Zeit der nun einsetzenden starken Streckung von Blättern und Sproß 
werden diese neuerlich gespeicherten Reserven wieder benötigt, einem 
Anstieg des Eiweiß-N in den I. Bl. geht dessen Verminderung in den 
A. BI. parallel. In welcher Form diese Wanderung geschieht, läßt sich 
nicht leicht sagen bei der Leichtigkeit, mit welcher Eiweiße in jungen 
Organen auf- und abgebaut werden. 

Wenn die A. Bl. ihre gesamten N-Reserven schon abgegeben haben, 
ehe die Blatt- und Sproßentwicklung ihr Ende erreicht hat, werden in den 
I. Bl. die noch vorhandenen Reserven sparsamer hydrolysiert, so daß 
erst mit dem Ende des Längenwachstums und mit Bildung des Blüten- 
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standes alle Reserven mobil gemacht sind, wenn auch die Abbauprodukte 
der Hydrolyse stets sofort abwandern. 

Entsprechend dem starken Abfall des Lösl.-N bein Erscheinen der 
ersten grünen Blattspitzen nehmen seine Komponenten ebenfalls stark 
ab, aber in verschiedenem Maße (Abb. 7). Besonders auffällig ist das 
völlige Verschwinden des a-Amino-N in den I. Bl. und seine Abnahme um 
drei Fünftel in den A. Bl. Dies zeigt ohne weiteres die überragende Bedeutung 
des Amino-N als Wanderstoff im Baustoffwechsel der Pflanze. Ob einzelne 
Aminosäuren direkt als Bausteine der Eiweiße verwendet werden, wissen 
wir nicht. — Der Amid-N spielt quantitativ dieselbe Rolle, wird aber keines- 
wegs so schnell verbraucht und unterliegt im weiteren Verlauf der Vege- 
tation nicht den Schwankungen, denen der Amino-N ausgesetzt ist je 
nach Bildung und Verwendung. Bei der vorbereitenden Hydrolyse in den 
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noch nicht ausgetriebenen Zwiebeln entsteht Amid-N in großen Mengen, 
ganz analog den Erscheinungen bei der Samenkeimung (SCHULZE 22). Ein 
großer Teil wandert mit dem Keimen sofort aus den I. Bl. aus, dann aber 
tritt er dort in fast stets derselben Menge auf und fällt erst mit der Voll- 
endung des Längenwachstums der Blätter und Sprosse auf einen Niedrig- 
wert, um den er im folgenden nur unbedeutend schwankt. 

In den A. Bl. nimmt der Amid-N mit der Eiweißregeneration zu 
Beginn des Auspflanzens etwas zu, fällt dann aber — analog dem Abfall 
des Lösl.-N — bis zur vollen Ausbildung der oberirdischen Organe lang- 
sam ab. 

In den I. Bl. tritt er jederzeit mehr als doppelt so hoch auf als in den 
A. BI. Vielleicht ist die Annahme richtig, daß er auf seiner Wanderung 
aus den A. Bi. über die I. Bl. nach den wachsenden Organen sich in den 
I.Bl. anstaut, weil er nicht so leicht verarbeitet wird wie die Aminosäuren. 
Das drückt sich auch darin aus, daß er in den I. Bl. am Total-N prozen- 
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tual 2—3mal stärker beteiligt ist als die Aminosäuren, während sich in 
den A.Bl. beide Fraktionen die Waage halten. Der höhere Gehalt an 
Ammon-N in den]. Bl., der ebenfalls meist das Doppelte der in den A. Bl. 
vorhandenen Menge darstellt, deutet darauf hin, daß der Amid-N in den 
als Durchgangsorgane fungierenden I. Bl. zum Teil desamidiert wird, 
wenn auch andere Daten beweisen, daß er auch in Amidform nach den 
Stellen seines Verbrauchs transportiert wird : Er tritt in den oberen Teilen 
der I. Bl., die also direkt an die grünen oberirdischen Blätter anschließen, 
in der gleichen Menge auf, wie in den Basalteilen, die wir eben als I.Bl. 
bezeichnen. Die Bewegungen des a-Amino-N begleiten in fast eindeutiger 
Weise die Änderungen im Eiweiß-N-Gehalt sowohl in den A. Bl. als auch 
in den I.Bl.: tritt dieser stärker hervor, so tut dies auch der a-Amino-N. 
Die vielfältigeren und komplizierteren Entstehungsweisen des Amid-N 
verdecken die Rolle, die er bei diesen Vorgängen spielt, wenn auch an- 
zunehmen ist, daß sein Auftreten und seine Bewegungen von hier aus 
ebenfalls beeinflußt werden. ” 

Ein sehr eigenartiges Verhalten zeigen die mit Phosphorwolfram- 
säure fällbaren Hexonbasen. Am Ende der Winterruhe beteiligen sie sich 
am Total-N der A. Bl. mit 42%, in den I. Bl. dagegen nur mit 3%, obwohl 
auch in den I. Bl. bereits eine erhebliche Eiweißhydrolyse stattgefunden 
hat. Die Hälfte des Lösl.-N der A. Bl. ist Basen-N, in den I. Bl. ist ver- 
schwindend wenig. Nach Erscheinen der 2—4 cm langen Blattspitzen 
sind dann etwa neunZehntel dieses Basen-N aus den A. Bl. verschwun- 
den, die Menge in den I. Bl. hat sich verdoppelt. Sind die grünen Blätter 
fertig entwickelt, so beträgt der Basen-N in den I. Bl. immer noch 16,2% 
des Total-N, in den A. Bl. nur 5,6%. Da wir annehmen müssen, daß auch 
bei der Eiweißhydrolyse der I. Bl. basische Aminosäuren entstehen, auf 
der anderen Seite nicht anzunehmen ist, daß die Reserveeiweiße der 
A. BI. zur Hälfte aus Basen-N bestehen, so bleibt als einfachste Erklärung, 
daß bei der vorbereitenden Hydrolyse der Reservestoffe im Frühjahr die 
basischen N-Körper aus den I. Bl. in die A. Bl. wandern, weil sie für die 
ersten Wachstumsvorgänge nicht brauchbar sind. Später wird das anders, 
sie wandern vollständig ab und werden auf diesem Wege in den I. Bl. 
durch die Analyse noch erfaßt. Vielleicht ist zu Beginn des Austreibens 
die Vorbedingung oder das Agens für die weitere Zerlegung der Basen 
in bequemere Bausteine noch nicht geschaffen, so daß sie sich auch des- 
wegen zunächst in so großer Menge anhäufen. NIGHTINGALE u. RoB- 
BINS (23) haben bei Polyanthus Narcissus ebenfalls die Beobachtung ge- 
gemacht, daß die Basen zunächst in den Reservebehältern zurückbe- 
halten werden und erst später auswandern. 
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d) Einwanderung der N- Reserven in die Erneuerungszwiebei. 

Wollen wir jetzt kurz die Vorgänge der Speicherung in der neu ange- 
legten Zwiebel skizzieren, so müssen wir uns auf den Vergleich der N- 
Fraktionen in verschiedenen Zeiten beschränken. Die Rohfaser kann nur 
als Konstante gelten in ausgewachsenen Pflanzenorganen, es ist aber 
nicht sicher, zu welchem Zeitpunkt der Entwicklung die Bildung des Zell- 
wandmaterials abgeschlossen ist. Außerdem gehen wir mit Vorbehalt 
an die Untersuchungen heran, weil wir eine Erneuerungszwiebel der Han- 
delsware „Ägyptische Zwiebel“ vom August 1931 mit einer solchen der 
Varietät ,,Calber Riesen‘‘ vom November 1929 vergleichen müssen. 

Beziehen wirauf Promille Frischgewicht, soergibt sich eine Zunahmedes 
Total-N um über das Doppelte (für die Novemberzwiebel nehmen wir den 
Mittelwert aus den Untersuchungen der einzelnen Blattschichten). Die 
letzte Zeit des Reifens ist also für die Einwanderung der N- Reserven be- 
sonders wichtig, wo das N-Material der absterbenden oberirdischen Organe 
in die Speicher aufgenommen wird. — Der Lösl.-N ist am Total-N der 
jungen Erneuerungszwiebel noch nicht so stark beteiligt wie bei der äl- 
teren. Das einwandernde N-Material wird anfänglich sofort in unlösliche 
Reserveeiweiße verwandelt. — Auffällig ist der hohe Gehalt an Amid-N 
in der Erneuerungszwiebel, der doppelt so hoch ist wie der Gehalt an 
Amino-N. Die «-Aminosäuren werden offenbar schneller zu höheren N- 
Verbindungen synthetisiert als der Amid-N, der vor weiterer Verwen- 
dung erst abgebaut werden muß, außerdem als Entgifter des von den 
Wurzeln zuströmenden Ammon-N sich anreichern wird. Letztere Tat- 
sache erhält eine experimentelle Stütze in dem Befund, daß mit dem Ver- 
schwinden der Amide in der voll ausgereiften Zwiebel auch der präfor- 
mierte Ammoniak bedeutend abnimmt. 


e) Stoffwechselvorgänge in der Zwiebel während der Winterruhe. 


Auffällig sind die Vorgänge, die sich in der ruhenden Zwiebel ab- 
spielen (Tabelle 6, Abb. 4 a) Inden drei A.Bl., die sich jetzt für das Auge 
in keiner Weise von den I. Bl. unterscheiden (diese bekommen später ihre 
grünen Blattspitzen) nehmen die KH im Laufe des Winters zu — und dies 
augenscheinlich auf Kosten der KH der I. Bl. Diese verlieren im Winter 
die Hälfte der KH, liefern in dieser Zeit das zur Atmung notwendige 
Material und geben außerdem einen Teil ihrer KH-Reserven an die A.Bl. 
ab. Der N-Gehalt der ganzen Zwiebel bleibt in dieser Zeit konstant — 
ein kleiner Verlust mag auf Kosten der Versuchsfehler kommen — es sind 
aber Verschiebungen eingetreten, die. den KH-Veränderungen geradezu 
entgegengesetzt sind : Die A. Bl. verlieren einen Teil des Total-N zugunsten 
der I. Bl. Sehen wir vom äußersten Blattkreis ab, wo an sich schon die 
wenigsten Reservestoffe vorhanden sind, so wird die Differenz zwischen 
Herbst- und Frühjahrs-N-Gehalt um so kleiner, je näher die Blätter dem 
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Zentrum zu liegen, im fünften Blattkreis sind beide Werte gleich groß, 
der sechste zeigt eine geringe, der letzte eine starke Steigerung des N- 
Gehaltes. Im Laufe des Winters erfolgt also eine Konzentration des N- 
Materiales im Innern der Zwiebel, dafür reichern sich die äußeren Blätter 
mit KH an. 

Von einer Eiweißbildung in der Ruhezeit kann keine Rede sein, der 
Lösl.-N vermehrt sich im ‚Gegenteil in dieser Zeit in fast allen Blatt- 
schichten. — Im Gegensatz zum Herbst beteiligt sich jetzt der Amid-N 
stark an der Zusammensetzung des Lösl.-N, nur im Innern der Zwiebel 
tritt er zugunsten der Aminosäuren stark zurück, dafür ist dort der prä- 
formierte Ammoniak mit 6,2% des Total-N viermal stärker vertreten als 
in den anderen Blattschalen. Vielleicht steht diese Tatsache in ursäch- 
lichem Zusammenhang mit der Verminderung der KH zugunsten der 
A.Bl.: Wenn KH fehlen, so können keine Amide gebildet werden, der Am- 
moniak reichert sich an. 

So geht der morphologischen Differenzierung der Speicherblätter, in 
solche, die reine Nährfunktion haben, und solche, die zu Basalteilen grüner 
Blätter werden, eine physiologische voraus. 


f) Stoffwechsel bei N-freier Sandbodenkultur. 


Eine auf Sandboden kultivierte Versuchsreihe sollte Aufschluß geben 
über die N-Stoffwechselvorgänge bei N-Hunger (Tabelle 8, Abb. 4b). Die 
Sandschicht des verwendeten Sandbeetes war aber nicht hoch genug, 
nach ungefähr 5 Wochen drangen die langen Wurzeln in die darunter 
liegende Gartenerde. 

Der N-Stoffwechsel dieser hungernden Zwiebeln zeigt gegenüber dem 
der anderen nur quantitativeUnterschiede: DieN - Reserven werdenschneller 
verbraucht (NIGHTINGALE u. RoBBIns 23). Auf den KH-Stoffwechsel 
wirkt sich aber das Fehlen von N-Bausteinen für die neu anzulegenden 
Gewebe in charakteristischer Weise aus. Die nicht hungernden Pflanzen 
wachsen auf Kosten des aus dem Boden aufgenommenen N so lange, bis 
die Sprosse ihre endgültige Länge erreicht haben. Die dafür nötige 
Energie und KH-Bausteine liefern die Speicher, solange die durch die 
Assimilation gewonnenen KH nicht ausreichen. Werden diese dann im 
Überschuß produziert, so werden sie — wie wir schon sahen — vorsorg- 
lich in den alten Reserveblättern gespeichert. — In den hungernden 
Pflanzen ist das Längenwachstum so lange gehemmt, als nach Verbrauch 
der N- Reserven die Wurzeln noch keinen N herbeischaffen. Für den folglich 
geringeren KH-Bedarf genügt der Vorrat, der in den A. Bl. angehäuft ist. 
Während in den nicht hungernden Pflanzen beim Wachsen der Sprosse 
alle Reserveorgane ihre KH intensiv abgeben müssen, tun das in den 
hungernden Zwiebeln nur die A.Bl. In den I. Bl. stauen sich die keine 
Verwendung findenden KH an. Sobald die Wurzeln die Kulturland- 
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schicht erreicht haben und N aufnehmen, vollendet sich das Längen- 
wachstum der Sprosse, die I. Bl. müssen ihre KH nun ebenfalls abgeben 
zu einer Zeit, in der dieI. Bl. der normal ernährten Zwiebeln längst vor- 
sorglich speichern können. Dies tun — wenn auch in bescheidenerem 
Maße — nun etwas verspätet auch die I. Bl. der Sandbodenzwiebeln. 
Beide Kulturen legen Erneuerungszwiebeln an. Nach deren Füllung mit 
Reservestoffen sammeln sich in den gut ernährten Zwieveln solche noch ein- 
mal in den ausgedienten Reserveorganen an, ein Zeichen, daß das Angebot 
größer ist als die Nachfrage. Diese Erscheinung tritt bei der Hungerkultur 
nicht auf. 


9) Weiteres Schicksal der abwandernden N-Substanzen. 


Dem Schicksal der auswandernden N-Substanzen in den an das 
Speichersystem anschließenden Pflanzenteilen — oberer Abschnitt der 
austreibenden I.Bl. und Basalteil des Hauptsprosses (Sproßansatz, 
Tabelle 7) — ist laufend Beachtung geschenkt worden. Es fehlt uns hier 
aber die feste Bezugsgröße, so daß die notgedrungen auf Frischgewicht 
bezogenen Daten nur von bedingtem Werte sind. 

Der Total-N in Promille Frischgewicht vermindert sich in den oberen 
Teilen der I.Bl. stetig. Für den Sproßansatz gilt dasselbe bis auf die 
Untersuchung vom 18. V., wo die A.Bl. so große Mengen von N-Sub- 
stanzen abgeben, daß auch in den I. Bl. eine Zunahme des Unlösl.-N beob- 
achtet wurde. Diese Zunahme bezieht sich auch im Sproßansatz auf den 
Unlösl.-N. 

Wenn der Lösl.-N auch in diesen nicht zum Speichersystem gehörigen 
Pflanzenteilen am Total-N stets in einem Maße beteiligt ist, das für vege- 
tative Organe sonst nicht gilt, so hängt dies eben mit ihrer engen Nach- 
barschaft zu den Speichern zusammen und charakterisiert sie als typische 
Durchgangsorgane. 

Für die Beurteilung der Rolle, die diese Pflanzenteile stoffwechsel- 
physiologisch im einzelnen spielen, und der Frage, ob sie in dieser Rich- 
tung überhaupt von besonderer Bedeutung sind, reichen unsere Beob- 
achtungen nicht aus; dafür wären besondere Versuchsanordnung und die 
Untersuchung der übrigen Pflanzenteile notwendig. Beachtenswert ist 
allein der Befund, daß die Amide im Sproßansatz im Verhältnis zu den 
anderen Organen am Total-N sehr gering beteiligt sind. Dies würde der 
bekannten Tatsache entsp¥echen, daß in Stengelteilen die Amide des- 
amidiert werden. Die für diesen Fall erwartete Erhöhung des Ammon-N 
kann aber nicht beobachtet werden. Als Gegenbeweis ist das jedoch nicht 
zu werten; der bei der Desamidierung freiwerdende NH;-N reichert sich 
ja nur an, wenn er nicht sofort weiter verarbeitet wird, und dies ist 


sicher das Normale. 
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h) Die Ausnutzbarkeit der Speicher. 

Auf Grund der neuen Bezugsgröße ist es möglich geworden, über den 
Nutzungsgrad der in den Speichern gestapelten Reserven feste Angaben 
zu machen. Sie übersteigt bei weitem die von PRJANISCHNIKOW (24) für 
die Samen von Vicia sativa bestimmte Größe von zwei Drittein des zu Be- 
ginn der Keimung vorhandenen N-Materials. 

Aus den A. Bl. wandern 96% des anfänglich vorhandenen N aus, die 
I. Bl. geben nur 90% ab. Über die Anfangs- und Endverteilung in den ein- 
zelnen Blattkreisen gibt Tabelle 6 genügend Aufschluß. 

Die KH werden zu 93,8% ausgenutzt in den A.Bl., in den I.Bl. bis zur 
Zeit der Fruchtbildung nur zu 58% (Tabelle 7), weil eben eine Regeneration 
einsetzte. Bis zum Schluß der Vegetation verlieren sie aber diese neuen 
Reserven, ihre Ausnutzbarkeit ist im Endeffekt fast dieselbe wie die der 
A. Bl. (Tabelle 6). 

Das Verhältnis der N-Reserven zu den KH-Reserven ist in den beiden 
Blattkreisen verschieden. Die KH überwiegen an Menge zwar in beiden 
Fällen über die Eiweiße bei weitem. Drücken wir aber die Eiweißmenge 
in Prozenten der KH-Menge aus, so macht der N, als Eiweiß berechnet, in 
den A.Bl. im Jahresdurchschnitt 17%, in den I.Bl. 23% aus. Für die 
A.BI. würde sich der Wert noch erniedrigen, wenn wir von der Unter- 
suchung vom 7. V. absehen, wo infolge Resynthese des Eiweiß-N und 
starker Beanspruchung der KH-Reserven der Wert auf 32% gestiegen 
war. Im allgemeinen aber beträgt er dann 14—15%. Machen wir die- 
selbe Einschränkung im anderen Sinne für die I. Bl., so nimmt der Wert 
um weitere 4% zu: Infolge der Anreicherung mit KH in der Zeit der vor- 
sorglichen KH-Speicherung sinkt der Prozentsatz hier abnorm auf 
9—11%. Diese Werte verdecken aber den wahren Sachverhalt, der ein- 
fach dahin geht, daß die A. Bl. in erster Linie KH-, die I. Bl. sowohl KH- 
als im besonderen N-Speicher sind. 


III. Oxalis Deppei. 
Einleitung. 

Gehört Allium Cepa dem Typus der Amidpflanzen an (RUHLAND 
u. WeETzEL 25), so ist Oxalis Deppei ein Vertreter der Säurepflanzen, 
desjenigen physiologischen Pflanzentypes also, dem die Fähigkeit, 
Amide zu bilden, nicht in dem Maße gegeben ist, wie jenen anderen. 
Aminosäuren und eventuell NH;-N werden in ihrem Stoffwechsel her- 
vorragend in Erscheinung treten. Ist dies der eine Grund, der die Unter- 
suchung eines weiteren Vertreters der Zwiebelpflanzen wünschenswert 
erscheinen ließ, so kommt noch hinzu, daß bei diesem Objekt ein kombi- 
niertes Speichersystem vorhanden ist. 
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a) Anatomie der Zwiebel. 

Die ruhende Zwiebel ist ähnlich gebaut wie die von Allium Cepa, nur 
sind die einzelnen Schuppenblätter viel kleiner und zahlreicher. Die rei- 
nen Nährblätter (A. Bl. und I. Bl.) sind an Zahl den zu grünen Blättern 
austreibenden weit überlegen. Diese letzteren werden deswegen nur bei 
den ersten drei Untersuchungen laufend mit erfaßt, dann aber mit den 
Blütensprossen zusammen als „Achsenstück‘ analysiert. Die Trennung 
der reinen Nährblätter in A.Bl. und I.Bl. wird trotzdem aufrechterhalten 
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Abb.8. a Zu Beginn, b zu Ende der Saison. 


in Analogie zu der ersten Versuchsserie von Allium Cepa, wo die einzelnen 
Blattkreise auch der reinen Nährblätter getrennt untersucht wurden. 
Diese Zwiebel ist auch hier von einer trockenhäutigen Hülle faseriger 
Schuppen umgeben. Ganz außen sitzt aber noch ein Kranz von Schup- 
penblättern, dieden Rest der vorjährigen A. Bl. und I. Bl bilden (Abb. 8a). 
Diese letzteren schrumpfen nicht, wie GRÜNTUCH meint, zu den genann- 
ten häutigen Hüllschuppen zusammen, diese Faserblätter werden viel- 
mehr bei der Anlage der Erneuerungszwiebel als solche gebildet. Die Er- 
neuerungszwiebel entsteht terminal (HILDEBRAND 21) und verdrängt 
die Basalteile der Sprosse (Achsenstück) und die Nährblätter im Maße 
ihres Wachstums immer mehr nach außen (Abb. 8b). In den Achseln 








2e ern deed 


über den N-Stoffwechsel pflanzlicher vegetativer Speicherorgane. 33 


der Nahrschuppen entstehen im Laufe des Sommers Brutzwiebeln, die 
zum Teil noch im gleichen Jahre austreiben, im allgemeinen aber, wie die 
Erneuerungszwiebeln, Uberwinterungsorgane sind. Unter der Zwiebel 
sitzen eine oder mehrere Speicherwurzeln, die bei trockener Aufbewah- 
rung des Materials meist schrumpfen und faulen. Für die Ernährung der 
austreibenden Zwiebel kommen sie also wenig in Frage, die selbständigen 
Brutzwiebeln müssen ohnehin ohne dieses Organ auskommen. 

Zur Analyse kamen jeweils 15—20 Zwiebeln bzw. Zwiebelorgane ; die 
Verarbeitung war dieselbe wie bei Allium Cepa. 


b) Stoffwechsel der Zwiebel im Sommer. 
Verfolgen wir den Stoffwechsel der Zwiebeln (Tabelle 8 u. 9, Abb. 9), so 
fällt als erstes die weitgehende Analogie zu dem von Allium Cepa ins Auge. 
In beiden Zwiebeln überwiegen die KH-Vorräte an Menge über die ge- 
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Abb. 9. I. Bl.; — — — A. Bl. 


speicherten N-Substanzen. Hier wie dort ein starker Abfall aller Speicher- 
stoffe in den ersten Stadien des Austreibens; hier wie dort dann eine Re- 
generation des Total-N in den A. Bl., die sich im folgenden in den I. Bl. aus- 
wirkt. In beiden Zwiebein sind die I. Bl. reicher an KH und N-Substanzen 
als die A. Bl. 

Ein Hauptunterschied zwischen den beiden Objekten scheint mir die 
außerordentlich starke Wiederauffüllung der Speicher mit KH zu sein, 
sobald die Blätter in Funktion treten. Das Maß dieser neuerlichen 
Speicherung nach Erscheinen der grünen Blätter überschreitet sogar den zu 
Beginn des Austreibens angetroffenen Betrag. Bei Allium Cepa erfolgte 
diese Regeneration der KH nur in den I. Bl., die A.Bl. wurden davon in 
keiner Weise betroffen. Bei Oxalis dagegen ist die ganze alte Zwiebel 
notwendig, um den Überschuß an KH vorsorglich zu speichern, denn nur 

Planta Bd. 18. 3 
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um eine solche vorübergehende Speicherung handelt es sich. Das dürfte 
sich ohne weiteres aus dem Umstande erklären, daß die Allium Cepa- 
Zwiebeln einen 2—3mal größeren Durchmesser haben als die von Ozalis 
und damit einen 8—27mal größeren Rauminhalt. Die größere assimilie- 
rende Oberfläche bei Allium Cepa kann diesen Größenunterschied im 
Speichergewebe nicht ausgleichen. 

Wenn auch bei Oxalis Deppei sofort mit dem Auspflanzen eine Zu- 
nahme der N-Substanz in den A.Bl. zu beobachten ist, so bezieht sich 
diese hier nicht auf Unlösl.-N, sondern betrifft nur Lösl.-N. Welche 
N-Fraktion diese Erhöhung bewirkt, bleibt fraglich; die von uns unter- 
suchten sind es nicht: Der a-Amino-N vermindert sich gegenüber der 
vorangegangenen Untersuchung, und die geringe Erhöhung des Amid-N 
macht weniger als ein Zehntel der beobachteten Erhöhung aus. Der 
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37 72M TV ZW. #. #0. VI. 30.M. EUX. 1X. 
Abb. 10. I. Bl.; — — — A. Bl. 





Gehalt an Ammon-N ist stets kleiner als 1% Rohfaser, seine Rolle 
ist damit zu gering, um überhaupt hier diskutiert zu werden. So müssen 
wir annehmen, daß es wieder die Basen sind, die ja zu Beginn der Vege- 
tation bei Allium Cepa in größerer Menge gefunden wurden, die auch hier 
einen großen Anteil am Rest-N (Lösl.-N minus [Amid-N + a-Amino-N 
+ Ammon-N]) haben. Auch Polypeptide können in Frage kommen; sie 
wurden bei einer späteren Untersuchung — wie schon im methodischen 
Teile gesagt — in ziemlich erheblicher Menge gefunden. Eine Regene- 
ration von Unlösl.-N erfolgt erst in den A.Bl. und I. Bl., nachdem nach 
Ausbildung des ganzen Blattsystems die Pflanze zum Blühen gekommen 
ist. In den A.Bl. nimmt dabei auch der Lösl.-N nochmals zu, dann aber 
wandern bis zum Beginn der Fruchtung alle verfügbaren N-Reserven aus 
den Speichern ab. Zu diesem Zeitpunkte (30. VII.) weisen sie ihren 
Höchstgehalt an KH auf. Während im folgenden die Früchte zur Reife 
gebracht werden, verlieren die alten Reserveorgane ihre KH-Vorräte 
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zum größten Teile wieder, diese gehen in die neu angelegten über (Brut- 
zwiebeln, Erneuerungsknospe und Rübe). N-haltige Substanzen werden 
von nun an sowohl in den neuen Organen als auch besonders in den alten 
Speicherblättern angesammelt. 

Der Beginn des Austreibens von Oxalis Deppei ist im Unterschiede zu 
Allium Cepa dadurch charakterisiert, daß hier die Aminosäuren in durch- 
aus beherrschender Form am Lösl.-N beteiligt sind, die Amide dagegen voll- 
ständig zurücktreten (Abb. 10). Beim Austreiben wandern — nach ge- 
ringem Anstieg der Amide — beide Fraktionen erst aus den A.Bl., dann 
aus den I. Bl. vollständig aus, reichern sich nach Bildung der Blätter noch 
einmal an, um mit dem Beginn des Fruchtens nochmals zu verschwinden. 

Bei der herbstlichen Speicherung auch im alten Speichergewebe treten 
hier die Amide nun fast in derselben Stärke auf wie die Aminosäuren — 
im Gegensatz zu den neu angelegten Zwiebeln! Leider sind keine p,,-Be- 
stimmungen gemacht worden, die vermutlich gezeigt hätten, daß diese 
letzteren einen kleineren p,-Wert besitzen als die ausgedienten Reserve- 
blätter. 


c) Stoffwechsel der äußersten Zwiebelschuppen und Speicherwurzeln in 
Verbindung mit dem Winterstoffwechsel der neuen Zwiebel. 
Mit dem Winterstoffwechsel eng verknüpft ist das Schicksal der 
rübenartigen Wurzeln und der äußersten Blätter (der restlichen Zwiebel- 
schuppen des alten Jahres, Abb. 11). Die Erneuerungszwiebel weist zwar 
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1X 3.131 23.11. DV. BV. 
Abb. 11. Wurzel; — — — äußerste Blätter. 


am Schluß des Sommers einen KH-Gehalt auf, der den im Frühjahr zu 
Beginn des Keimens gefundenen um etwa 5% übertrifft, ihr N-Gehalt 
liegt aber noch weit unter dem zu dieser Zeit festgestellten. Bei Allium 
Cepa erfolgte im Winter eine Konzentration der N-Substanzen in den I. Bl. 
auf Kosten der A.Bl. Dasselbe beobachten wir nun auch bei Oxalis Deppei. 
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Im Laufe des Winters wandern aus den äußersten Blättern zwei Drittel 
der N-Substanz ab eben in die Speicherblätter der Erneuerungszwiebel, 
und zwar so, daß schließlich die I. Bl. um ein Drittel reicher sind als die 
A.Bl. — Der Betriebsstofflieferant im Winter ist die Wurzel. Zwar ver- 
lieren auch die Zwiebelblätter einen kleinen Teil KH (die Erneuerungs- 
zwiebel etwa 5%), der KH-Gehalt der Speicherwurzel jedoch geht 
von 946 am 8. IX. 1930 auf 333% Rohfaser am 23. II. 1931 zurück, 
d.h. um etwa zwei Drittel. Im rechten Licht erscheint dieser Ver- 
lust erst dann, wenn man die Größe dieses Speichers im Verhältnis 
zur Zwiebel bedenkt. Als N-Speicher kommt die Speicherwurzel von 
Oxalis nicht in Betracht, ihr Eiweißgehalt ist mit 84% Rohfaser 
im Herbst am höchsten und sinkt ganz allmählich ab auf 21% am 
17. IV. 

Vielleicht haben die Speicherwurzeln an ihrem natürlichen Standort 
(Mexiko) eine andere Funktion als die von uns beobachtete, vor allem ist 
zu verinuten, daß sie dort für den Wasserhaushalt der ganzen Pflanze 
von einer Bedeutung sind, die wir in unserem Klima nicht feststellen 
können. 

Die meisten Wurzeln faulen gegen Ende des Winters, andere wieder 
schrumpfen stark ein, und nur wenige behalten die Form. Nur solche 
sind zur Untersuchung gelangt; zur Zeit der Blattentwicklung war keine 
derartige Speicherwurzel mehr vorhanden. 

Bei der Bildung der Wurzeln ist wiederum zu beobachten, daß die ein- 
wandernden N-Substanzen zunächst in unlöslicher Form niedergelegt wer- 
den, daß der Anteil des Lösl.-N am Gesamt-N dann mit fortschreitender 
Entwicklung größer wird, wenn auch nicht stetig: Mit dem Beginn der 
Fruchtreife (30. VII.) ist allen Organen mit Ausnahme der alten Reserve- 
speicher ein Minimum an Lösl.-N gemeinsam; die Einwanderung in die 
neuen vegetativen Speicher wird sistiert zugunsten der Bildung der 
jungen Früchte; die alten Speicher hydrolysieren ihre letzten verfügbaren 
N-Reserven (Allium Cepa!). Die Amide beteiligen sich an der Zusammen- 
setzung des Lösl.-N in der Speicherwurzel im Maße der zunehmenden Reife 
immer mehr, machen zu Beginn ein Sechstel, später ein Drittel und 
schließlich die Hälfte des Lösl.-N aus. Bezüglich des Amino- und Ammon- 
N ist geradezu das Umgekehrte zu sagen, diese nehmen im Laufe der Reife 
ab. Möglicherweise entspricht diesen verschiedenen stofflichen Zu- 
ständen der einzelnen Reifestadien eine fortschreitende Vergrößerung des 
Py, doch ist dies experimentell nicht geprüft worden. 

Im Gegensatz zur Rübe sind die Brutzwiebeln physiologisch saure Or- 
gane, die Amide spielen hier nie eine größere Rolle, waren sogar in einigen 
Versuchen überhaupt nicht vorhanden. Dafür treten stets die a-Amino- 
säuren stark hervor, sie bilden anfänglich die Hälfte, bei ihrer vollen Reife 
etwa ein Drittel des Lösl.-N. Der NH,-N ist in den ersten Entwicklungs- 
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stadien außerordentlich stark vertreten, verschwindet im folgenden aber 
mehr und mehr. 

In den Basen der Blatt- und Sproßstiele als ableitenden Organen fällt 
die Zusammensetzung der N-Substanzen des Lösl.-N wiederum durchaus 
nicht mit der in den Speichern zusammen. Verständlich erscheint, daß 
der Lösl.-N einen weit geringeren Prozentsatz des Total-N ausmacht; 
diese Achsenorgane sind eben Durchgangsorgane, bei denen der Lösl.-N 
einen Prozent wert zeigt, der zwischen dem der Speicher und dem des neu 
angelegten Gewebes liegt. Interessanter dagegen ist die Tatsache, daß 
wir hier stets eine Amidmenge antreffen, die, sowohl auf Total-N als erst 
recht auf Lösl.-N bezogen, viel höher ist als in den Speichern. Erklärlich 
wird dieser Tatbestand mit der Annahme, daß die Amide und wohl 
auch die zugeleiteten Aminosäuren in den jungen Blättern nicht direkt 
verwendet werden können und deswegen im Blattstiel desamidiert und 
desaminiert werden. Die Endprodukte dieser Prozesse wandern nun 
rasch weiter, deswegen finden wir nie auffällig hohe Mengen Ammon-N 
bis auf den schon öfters genannten Versuch vom 30. VII. zu Beginn der 
Fruchtung, wo infolge des offensichtlich sehr starken N-Bedarfs und der 
damit verbundenen Abwanderung des Lösl.-N der Total-N in Promille 
Frischgewicht stark vermindert ist, wo aus demselben Grunde die Amide 
so stark abgebaut werden, daß sie überhaupt nicht mehr nachweisbar 
sind, und wo deshalb der Ammon-N als Ur- und Endform von N-Stoff- 
wechselprozessen eine mehr scheinbare Zunahme erfährt. 


d) Ausnützbarkeit der Reserven. 

Die Ausnützbarkeit der Reserven ist bei Oxalis Deppei nicht so groß, 
wie wir sie bei Allium Cepa gefunden hatten. Bis zum 30. VII., dem 
Zeitpunkt des geringsten N-Gehaltes in den Speichern, sind 82% (A.Bl.) 
und 89% (I.Bl.) des anfänglichen N-Materiais ausgewandert, von den KH 
werden bis zur neuen vorsorglichen Speicherung 58% (A.Bl.) und 74% 
(I. Bl.) abgegeben, bei der herbstlichen Abwanderung in die neuen Spei- 
cher 76% des im Sommer erreichten Höchstbetrages. Dies hängt damit 
zusammen, daß die Oxalis-Zwiebel erst im folgenden Jahre die Grenze ihrer 
Ausnützbarkeit, wenigstens bezüglich der N- Reserven, erreicht. Beim Ver- 
gleich des höchsten N-Gehaltes der neuen Zwiebeln mit dem niedrigsten 
in den „äußersten Blättern“ ergibt sich ein Defizit von 92,5%, also das- 
selbe wie bei Allium Cepa; die geringen Eiweißvorräte der Speicherwurzel 
vermindern sich um 75%, die KH um 84%. 

Der Stoffwechsel des differenzierten Speichersystems von Ozalis 
Deppei besteht aus so viel ineinander verwobenen physiologischen Pro- 
zessen, daß ihre reiche Mannigfaltigkeit mit den vorliegenden Unter- 
suchungen zweifellos nur in Grundzügen erfaßt ist und eine weitere, auf 
noch breitere Basis gestellte spezielle Arbeit wünschenswert macht. Da- 
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bei wäre dem in manchen Stadien der Entwicklung sehr hohen Reststick- 
stoff besondere Beachtung zu schenken. Wie eine Einzeluntersuchung 
zeigte, besteht er zu einem großen Teil aus Polypeptiden und Hexonbasen, 
d. h. aus Stufen des Eiweißstoffwechsels, denen bisher nur sehr wenig 
Beachtung geschenkt worden ist. 


IV. Asparagus officinalis. 
Einleitung. 

Das Speichersystem von Asparagus officinalis zerfällt in Wurzeln und 
Rhizom. Im Sommer wächst das Rhizom, sich öfters verzweigend, hori- 
zontal weiter und bildet bodenwärts neue Wurzeln aus. Diese klare und 
eindeutige Form des Speichergewebes erschien für die Untersuchung so 
vorteilhaft, daß wir dieses Objekt wählten, um den Stoffwechsel in einem 
weiteren Typus unterirdischer Speicher zu studieren. 

Es wurde auch bei Asparagus officinalis zunächst eine Versuchsreihe 
angestellt, um einen großen Überblick über die physiologischen Vorgänge 
in den Speichern während des Sommers zu bekommen. Eine weitere sollte 
in erster Linie die Vorgänge beim Austreiben klarstellen. Zu dieser stand 
uns sehr gutes Gartenmaterial zur Verfügung, das aber einen kleinen 
Nachteil hatte: Die Zahl der dem Rhizom entspringenden Sprosse war 
nicht immer die gleiche. Da nun aber gerade in der ersten Keimperiode 
sehr viel Nahrungs- und Baustoffe in die Sprosse geleitet werden, so sind 
bei Exemplaren mit vielen Sprossen die Speicher zum gleichen Zeitpunkt 
stärker entleert als in denen mit weniger ,,SpieBen“. Vergleichbares 
Material ergibt sich im strengen Sinne nur dann, wenn das Verhältnis von 
ausgetriebenem Material zu Reservematerial konstant ist. So ist für die 
Keimperiode kein Bild entstanden, das dem Austreibeprozeß eines Indi- 
viduums voll entspräche: Die Werte streuen um eine mittlere Lage, mit 
der Diskussion dieser großen Linie müssen wir uns begnügen. — Weil die 
erste Versuchsserie auf weniger günstigem Boden wuchs als die zweite, 
sind alle ihre Werte im großen Ganzen kleiner als die der zweiten; 
der Unterschied ist aber nur quantitativ. 


a) Stoffwechsel im Verlauf der Vegetation. 

Ein Blick auf Abb. 12 zeigt auch für das Speichersystem von Aspara- 
gus officinalis, daß stets mehr KH als Eiweiße vorhanden sind. Das 
Rhizom ist als Speicherorgan weniger von Bedeutung als die Wurzeln, vor 
allem auch in Anbetracht seiner Masse, die nur ein Zehntel bis ein 
Fünfzehntel der dazugehörigen Wurzelmasse ausmacht. 

In den Wochen vor dem Austreiben (Tabelle 11, Abb. 12a) erfolgen im 
KH-Stoffwechsel keine besonderen Veränderungen. Wenn die Sprosse dann 
beginnen sich zu strecken, übernehmen ihre KH-Versorgung die Rhizome. 
Die KH-Vorräte der Wurzeln werden erst angegriffen, wenn die Sproß- 
spitzen die Erde durchbrechen (8. V.). Sind diese dann 50 cm lang ge- 
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worden, so wird ein erstes Minimum im KH-Gehalt in den beiden Re- 
serveorganen erreicht. Wenn jetzt mit dem Erscheinen der Seitenäste die 
Assimilation der grünen Pflanzenteile einsetzt, werden KH in einer 
Menge vorsorglich gespeichert, die dem Wintergehalt der Wurzeln ent- 
spricht (dieses Stadium wurde im Sommer 1930 [Tabelle 10, Abb. 12b] 
nicht erfaßt). Zur Blütezeit und zum Anfang der‘ Fruchtentwicklung 
werden die Reserven von neuem in Anspruch genommen, so daß die 
Wurzeln zu dieser Zeit ein äußerstes Minimum im KH-Gehalt aufweisen, 
um von da an sich wieder zu füllen. 

Im Rhizom sinkt der KH-Gehalt nur wenig im Laufe der Vegetation. 
Zu Beginn des Austreibens sinkt die Kurve langsam ab, dann fällt sie nur 
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Abb.12. a 





Rhizom; b — — — Wurzeln. 


am 1. VI. einmal steil ab, zu welchem Zeitpunkt der KH-Gehalt in 
Prozent Rohfaser in den Wurzeln geringer ist (243) als im Rhizom (326), 
steigt dann aber allmählich wieder auf ihre alte Höhe. Die Bedeutung 
der Rhizome für die KH-Speicherung ist jedenfalls nicht sehr groß. 

Wenn die Vorbereitung auf das Austreiben das Bild des KH-Stoff- 
wechsels kaum beeinflußt, so ist im N-Stoffwechsel des Speicher- 
systems eine Wanderung von N-haltigen Substanzen aus den Wurzeln 
in die den Sprossen näher gelegenen Rhizome zu beobachten. Sie be- 
sitzen deswegen am 17. IV. bedeutend mehr N-Vorräte in Prozent Roh- 
faser als die Wurzeln. Sobald aber dieSprosse zu wachsen beginnen, sinkt 
ihr N-Gehalt auf die Hälfte, während die Wurzeln ihre N-Vorräte regene- 
rieren. Im folgenden beobachten wir nun, daß die Wurzeln ihre eben ge- 
sammelten Reserven in einem Schub abgeben an das Rhizom, das damit 
einen relativ hohen Gehalt an N-Material erhält. Aus der folgenden 
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Untersuchung ergibt sich, daß das Rhizom diesen Vorrat an die Sprosse 
weitergibt und dabei selber entleert wird ; die Wurzeln sammeln unterdes 
neue N-Substanzen. So wird mehrmals das assimilierte Material den 
Sprossen schubweise zugeführt, nicht kontinuierlich. — Zur Zeit der Blüte 
2 





"l 2. 2IV 4 BE 1M. 22H. 25.WIL. 
Abb. 18. Rhizom; — — — Wurzeln. 





und beginnenden Fruchtbildung sind die Speicher am stärksten ausge- 
nutzt. Von nun an füllen sich die alten Speicher gemeinsam mit den neu 


angelegten. 
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7. BAM & BH 1. ZM. BB. 
Abb. 14. = Rhizom; — — — Wurzeln. 


Die Erhöhung des N-Gehaltes vor Beginn des Austreibens bezieht 
sich in erster Linie auf Unlösl.-N (Abb. 13) und «-Amino-N (Abb. 14), 
in geringerem Maße auf Amide. Wenn man nun bedenkt, daß das Rhi- 
zom nur ein Zwölftel der Wurzelmasse ausmacht, der Verlust der 
Wurzeln an N-Substanz der genannten drei Fraktionen aber größer ist 
als die Zunahme im Rhizom, so müssen die übrigen Mengen in die schon 
vorhandenen Sproßspitzen geradezu „hineingezwängt‘‘ worden sein, wie 
wir schon bei den anderen Objekten vor Beginn des Austreibens feststellen 
konnten. 
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Mit dem Austreiben (17.—29. IV.) verliert das Rhizom fast die Hälfte 
seines Unlösl.-N, der vielleicht als solcher abwandert, über die Hälfte 
seines Amino- und Amid-N. Auch die Wurzeln geben in dieser Zeit 
a-Amino-N in sehr hohem Maße ab, während ihr Gehalt an Unlösl.-N 
vollständig regeneriert wird, die Amide aber in Mengen auftreten, 
die wir vorher und nachher nicht antreffen. Der vom Boden zugeleitete 
Ammon-N wird also zum Aufbau von Amiden und Eiweiß-N benutzt. 

Im folgenden, wenn die „Spieße‘‘ eine Länge von 15 cm und damit 
die Erdoberfläche erreichen, erfolgt die stärkste beobachtete N-Abgabe 
aus dem Speichersystem. Jetzt kommt auch das bis dahin und später wieder 
ziemlich konstante Verhältnis von Lösl.-N/Eiweiß-N ins Wanken!. Be- 
sonders auffällig ist die starke Hydrolyse und Abwanderung des Reserve- 
eiweißes der Wurzeln, aber auch die Rhizome steuern dazu bei. Die 
Hydrolyse ist so stark, daß die a-Aminosauren jetzt kaum abnehmen, 
wenn ihr Gehalt auch schwankt, die Amide aber nehmen jetzt und weiter- 
hin immer stärker ab, was sowohl absolut als auch in Prozent Total-N 
immer mehr hervortritt. Das weitere Längenwachstum der Sprosse bean- 
sprucht das Speichergewebe nie wieder in dem Grade, wie es bis jetzt der 
Fall war. Die Eiweiße regenerieren sich in den Wurzeln von neuem, 
ohne daß gleichzeitig Amide auftreten! Im Gegenteil erfahren jetzt die 
Aminosäuren eine leichte Zunahme; offensichtlich kommt den Wurzeln in 
dieser Phase eine besonders hohe Fähigkeit zur Eiweißsynthese zu, so daß 
weder Ammoniak noch Amide sich anhäufen und auch die Aminosäuren nur 
eine unbedeutende Steigerung erfahren. Der zu dieser Zeit hohe KH-Gehalt 
der Wurzeln läßt diese Fähigkeit der Wurzeln zur raschen Eiweißsynthese 
voll zur Auswirkung kommen. 

Die mit der Ergrünung einsetzende Assimilation hat auf den N-Stoff- 
wechsel keinen Einfluß. Die Wurzeln verlieren langsam ihre Reserven, 
und zwar nehmen die Aminosäuren schneller ab als die Amide. Mit der 
Entwicklung der Blüte und der Bildung der Früchte erreicht der N-Ge- 
halt der Speicher seinen tiefsten Stand. Dann setzt (Tabelle 10, Abb. 12a) 
eine langsame Neueinwanderung von N- und KH-Vorräten ein, die mit 
dem Verwelken der Blätter ihr Ende erreicht. 

Der N-Gehalt in den Rhizomen ist wesentlich höher als in den Wur- 
zeln selbst in Beziehung auf den Rohfasergehalt, der seinerseits im Ver- 
gleich zum Frischgewicht und Trockengewicht im Rhizom anfänglich 
fast doppelt so hoch ist als in den Wurzeln. Auch hier also eine physio- 


logische Re Fi des Speichersystems in einen zentral gelegenen N- 


1 GRÜNTUCHs Untersuchungen erfassen nicht alle Stadien der Vegetations- 
periode. Deswegen konnte er zu der irrigen Annahme kommen, daß das Verhält- 
nis Lösl.-N /Eiwei8-N im allgemeinen eine Konstante darstelle. Für kürzere Zeit- 
abstände stimmt dies zwar manchmal, meist aber nimmt das Verhältnis im Laufe 
der Vegetation dauernd ab. 
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Speicher und einen peripher gelegenen Speicher, der in erster Linie KH an- 
sammelt. 

Der Betrag an Lösl.-N ist sowohl absolut als auch prozentual im Rhizom 
stets kleiner als in den Wurzeln. Auch hier wieder die Analogie zu den 
Zwiebelspeichern, wo ebenfalls die nach den wachsenden Organen zu 
liegenden Teile des Speichersystems als Durchgangsorgane einen Gehalt 
an Lösl.-N zeigen, der zwischen dem des Ursprungs- und dem des Ver- 
brauchsortes liegt. Die eigenartig schubartigen Bewegungen, von denen 
weiter oben die Rede war, kommen auf Rechnung des Lösl.-N, sowohl 
Amid-N wie Amino-N beteiligen sich daran. 

Ob das Rhizom die Stelle ist, wo die auswandernden Amide des- 
amidiert werden, wage ich nicht zu entscheiden. Sie sind hier absolut und 
prozentual stets in geringerem Maße vorhanden als in den Wurzeln. Das 
könnte für hier stattfindende Desamidierung sprechen. Es könnte aber 
auch sein, daß die Amide eben schnell durchwandern, wie das zweifellos 
für die Aminosäuren gilt, die im Rhizom ebenfalls in geringerer Zahl 
als in den Wurzeln vorgefunden werden. Für die zweite Deutung spricht, 
daß kein Äquivalent an Ammoniak gefunden wird. — Bei den anderen 
Objekten hatten wir im Gegenteil eine Stauung der Amide in den 
ableitenden Organen und wahrscheinliche Desamidierung feststellen 
können: Möglicherweise findet die Desamidierung erst in den ober- 
irdischen Pflanzenteilen statt. 


c) Nutzungsgrad des Speichersystems. 

Bei Asparagus officinalis wird das Speichersystem nicht ganz in dem 
Maße ausgenützt wie bei den Zwiebeln. Wahrscheinlich hängt das damit 
zusammen, daß hier die N-Substanzen des Bodens auf kürzerem Wege 
und mit größerer Oberfläche aufgenommen werden und deswegen ein De- 
fizit infolge Abwanderung raschestens wieder ausgeglichen wird. Immer- 
hin besteht zwischen dem höchsten und niedrigsten Eiweiß- bzw. KH- 
Gehalt der Wurzeln eine Differenz, der eine Ausnützung von 32,5—85% 
bzw. 74—81% entspricht. — Dabei ist im Auge zu behalten, daß die 
Kultur des Spargels normalerweise mit einem erheblichen unnatürlichen 
Entzug von Reservematerial infolge des Abschneidens der Spieße ver- 
bunden ist, so daß korrelativ das Speichersystem der Pflanze unnatürlich 
erweitert wird und bei weniger starker wirtschaftlicher Ausnützung ein 
Teil der Reservestoffe ungenützt liegen bleibt, bzw. direkt aus dem alten 
Speichergewebe in das neue übergeht. Ähnliche Vorgänge sind ja auch 
von der Kartoffel bekannt (GRÜNTUCH). 


Schlußbetrachtung. 
Der Energiestoffwechsel ist stets ein KH-Stoffwechsel, deswegen 
steht dieser zu allen Zeiten der pflanzlichen Existenz stärker im Vorder- 
grund als der N-Stoffwechsel. Dieser dagegen tritt bei der Bildung neuen 
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Gewebes neben dem jetzt ebenfalls erhöhten KH-Verbrauch in ent- 
scheidender Weise als Baustoffwechsel in Erscheinung. Die neuen Ge- 
webe werden in den ersten Stadien des Austreibens angelegt ; für die em- 
bryonalen plasmareichen Zellen werden aber N-Bausteine in einem Maße 
gebraucht, wie es später nicht wieder der Fall ist, wo die Bildung neuer 
Zellen hinter der Streckung der erstangelegten zurücktritt. Für diese 
Zellstreckung ist aber kein oder viel weniger neues N-Material nötig als 
für die erste Anlage. Deswegen sind die ersten Entwicklungsstadien von so 
einschneidender Bedeutung für den N-Haushalt der Pflanze. Nichts unter- 
streicht diese Tatsache mehr, als daß alle untersuchten Speicher in dieser 
Zeit die Hälfte ihrer N-Reserven und mehr verlieren. Dieser Verlust 
muß bei Pflanzen, deren Wurzelsystem erst in dieser Zeit gebildet wird, 
wie bei den Zwiebeln, höher sein als bei solchen, die es schon besitzen 
und beim Austreiben sofort mit der N-Aufnahme aus dem Erdboden be- 
ginnen (Asparagus officinalis). Nach dieser großen Belastungsprobe für 
die N-Speicher kommt bis zur Blüte eine Zeit der Erholung oder we- 
nigstens geringerer Beanspruchung. Die Bildung von Früchten und 
Samen erschöpft dann das Speichersystem vollständig. 

Die Füllung des neuen Speichergewebes erfolgt ebensowenig kontinu- 
ierlich wie die Leerung des alten: Erst mit dem Welken wandern die neuen 
Reserven in kurzer Zeit in die aufnahmebereiten Gewebe ein’. Die KH- 
Speicherung vollzieht sich dabei etwas eher und schneller als die der 
N-Reservestoffe. 

Weil dabei zunächst zelleigenes Plasma gebildet wird, ist der Lösl.-N 
vorerst wenig am Total-N beteiligt, später steigt er dann bis zur normalen 
Höhe an, die er im Laufe des Winters beibehält. Erst in den Wochen der 
Vorbereitungszeit auf das Austreiben erhöht er sich weiterhin auf Kosten 
der unlöslichen Reserveeiweiße. Gleichzeitig konzentrieren sich die N- 
Bausteine in den Geweben, die den Vegetationspunkten am nächsten liegen. 
Die jungen Organe werden in dieser Zeit mit Reservestoffen prall angefüllt. 
Höchstwahrscheinlich werden jetzt die Fermentgarnituren bereitgestellt 
oder gebildet, die dann zum gegebenen Zeitpunkt rascheste Hydrolyse der 
Reserven und Fertigstellung leichttransportierbarer und sofort ver- 
wandlungsfähiger Bausteine gewährleisten. 

Als derartige Bausteine haben in erster Linie die Aminosäuren und 
der Ammon-N zu gelten. Beide sind auf geradestem Wege zur Eiweiß- 
synthese in embryonalem Gewebe verwendbar. Der prozentuale N-Ge- 
halt der Aminosäuren ist jedoch geringer als der des Ammoniak. Dieser 
wäre deswegen das ideale Wander- und Baumaterial. Er ist aber in größe- 
ren Mengen ein Pflanzengift ; nur in saurem Milieu wird er genügend neu- 

1 Aus diesem Grunde ist es unvorteilhaft, wenn man mit der Ernte solcher 


„Früchte“ vorzeitig beginnt; ihr Nähr- und Nutzwert vermag in kurzer Zeit 
auf den doppelten Wert zu steigen. 
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tralisiert. Die Sprosse sind nun in ihrer ersten Jugend saurer als später, 
so kann in ihrem N-Stoffwechsel der Ammoniak jetzt eine bedeutende 
Rolle spielen. Bei Säurepflanzen wie Oxalis Deppei behält er auch weiter 
eine größere Bedeutung als bei Pflanzen, deren p,-Zahl größer ist oder 
wird. Für diese ist neben dem Amino-N das Asparagin mit seinem hohen 
N-Gehalt der ungiftige Wanderstoff, in den der bei der Hydrolyse der 
Reserveeiweiße entstehende Ammoniak verwandelt wird. Er hat aber 
den Nachteil, daß er vor Verwendung erst desamidiert werden muß. In 
solchen weniger sauren Pflanzen (Allium Cepa) tritt er zu Beginn des 
Austreibens in außerordentlich hohen Mengen auf und spielt im weiteren 
Verlauf der Vegetation eine größere Rolle, als es in Säurepflanzen der 
Fall ist. 

Die Pflanzenbasen, die zwar ebenfalls (z. B. Arginin) einen hohen N- 
Gehalt besitzen, sind aus irgendeinem unbekannten Grunde in den ersten 
Keimstadien unbrauchbar, sie bleiben zurück und werden erst später den 
neu angelegten Geweben zur Verfügung gestellt. 

Wenn man auch die Tendenz beobachten kann, das Verhältnis von 
Lösl.-N zu Eiweiß-N stets auf ungefähr gleicher Höhe zu halten, so kann 
doch nie von der Konstanz eines solchen Verhältnisses gesprochen werden: 
Die Zeiten größerer Inanspruchnahme des Speichergewebes verschieben 
es stets zugunsten des Unlösl.-N, der nicht in dem Maße hydrolyisert 
wird, wie seine Zerfallsprodukte abwandern. Selbst wenn zu solchem 
Zeitpunkt Eiweiß-N als solcher abwandert, steht der zurückbleibende 
Teil zum Lösl.-N in einem größeren als dem gewöhnlichen Verhältnis. 

Im Zusammenhang mit unseren Untersuchungen taucht die Frage 
auf, inwieweit das Alter der Organe auf ihren Stoffwechsel einen Einfluß 
hat. Zu eng ist die Auffassung, daß Speicherorgane ihren Zweck darin 
hätten, im Herbst zu sammeln und im Frühjahr abzugeben. Richtiger ist 
die Formulierung, daß sie in Zeiten des Überschusses sammeln, in denen des 
Bedarfs ihre Vorräte abgeben. Für Speicher mit wenig Reservematerial, 
das nur für eine kurze Keimperiode bestimmt sein kann (Getreidekörner 
und sonstige Pflanzensamen) mag die erste Formulierung ausreichen ; 
für voluminöse und weniger trockene Speicher wie Zwiebeln und Wurzeln 
aber gilt die andere erweiterte. Zeiten des höchsten Bedarfs sind dann 
außer dem Austreiben die der Fruchtbildung ; hier geben die Speicher ihre 
Vorräte ab. Zeiten des Überschusses sind außer der herbstlichen Frucht- 
reife die Zeit des Ergrünens der oberirdischen Organe und die der Blüte: 
Jetzt füllen sich die Speicher ganz unabhängig davon, ob sie gerade neu 
angelegt worden sind oder schon als Reserveorgane fungiert haben. Für 
den KH-Stoffwechsel tritt das besonders deutlich in Erscheinung, für 
den N-Stoffwechsel nicht ganz so drastisch, weil die Anlage neuen Ge- 
webes im Laufe des Sommers kaum aufhört: Sind die vegetativen Organe 
gebildet, so schließen lückenlos Blühen und Fruchtbildung an. Ein Über- 


Planta Bd. 18. 4 
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schuß an dem wertvollen N-Material kommt selten vor, eine Resynthese 
der N-Reserven in den Speichern wird nur zu besonders günstigen Zeiten 
beobachtet. 

Die unterirdischen wässerigen Pflanzenspeicher erscheinen so als Über- 
schuß und Bedarf regulierende Pflanzenorgane, ihre Funktion gleicht der- 
jenigen von Talsperren. Ihre Lebenszeit ist natürlich nicht unbegrenzt 
und ihr Altern ist begleitet oder vielleicht bedingt durch die Unfähigkeit, 
weiterhin Synthesen auszuführen. Innerhalb ihrer gegebenen Lebenszeit 
aber sind sie stets und nicht nur im jugendlichen Stadium zur Synthese 
und damit zu intensiver Speicherung fähig. 


Zusammenfassung. 

1. In Fortsetzung der Arbeit von GRÜNTUCH wurde der N-Stoff- 
wechsel unterirdischer Pflanzenspeicher verfolgt. Untersucht wurden 
Allium Cepa, Oxalis Deppei und Asparagus officinalis. 

2. Die Bestimmung des a-Amino-N nach van SLYKE in tanninhaltiger 
Lésung gelingt nur quantitativ, wenn man das Tannin mit Kalium- 
bichromat ausfallt. 

3. Es wird eine Anzahl verwendeter und angegebener Bezugsgrößen 
diskutiert. Als eine Konstante während der Lebenszeit ausgewachsener 
Organe kann das Material der Zellwände gelten. Es wird eine Methode 
zur quantitativen Bestimmung der Rohfaser in kleinen Substanzmengen 
ausgearbeitet, die gestattet, die absolute Größe der stofflichen Verände- 
rungen zu bestimmen. 

4. Zwei Methoden zur Bestimmung von Polypeptiden werden an bio- 
logischem Material geprüft. Übereinstimmende Resultate lassen einen 
weiteren Ausbau der Methoden aussichtsreich erscheinen. 

5. Die Bestimmung von Trockengewicht, Rohfaser und Stickstoff 
ermöglicht es, gleichzeitig mit dem N-Stoffwechsel ein ungefähres Bild 
des Kohlehydratstoffwechsels in den unterirdischen Pflanzenspeichern 
zu gewinnen. 

6. Das Austreiben der Sprosse wird in der Weise vorbereitet, daß 
sich die löslichen N-Substanzen auf Kosten der unlöslichen vermehren. 
In den Teilen des Speichersystems, die den austreibenden Sprossen am 
nächsten liegen, konzentriert sich das N-Material, in den peripher ge- 
legenen Teilen werden in erster Linie KH gespeichert. 

7. Säurepflanzen (Oxalis Deppei) weisen in der Zeit vor dem Aus- 
keimen einen hohen Gehalt an Aminosäuren auf, in Amidpflanzen (Allium 
Cepa, Asparagus officinalis) treten zu.dieser Zeit Amide in ebensolcher 
Menge auf wie Aminosäuren. 

8. In den ersten Stadien des Austreibens verlieren die Speicher die 
Hälfte und mehr ihres gespeicherten Materials, zur Zeit der Fruchtreife 
werden sie bis zur Grenze der Ausnutzbarkeit ausgesogen. 
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9. Die einzelnen Blattkreise der Zwiebeln haben je nach ihrer Funk- 
tion einen anderen Stoffwechsel. 

10. Die Rüben und äußersten Blätter von Oxalis Deppei spielen für 
den Stoffwechsel der ruhenden Zwiebel eine sehr wichtige Rolle, erstere 
liefern in dieser Zeit die KH, letztere geben jetzt ihre N-Vorräte an die 
junge Zwiebel ab. 

11. Die unterirdischen Pflanzenspeicher werden in höherem Grade 
ausgenützt, als PRJANISCHNIKOW für Samen von Vicia sativa findet. In 
den untersuchten Objekten beobachten wir eine Ausnützbarkeit von 
80—95% des Anfangswertes. - 


Vorliegende Arbeit ist in den Jahren 1930—1932 im Botanischen In- 
stitut der Universität Leipzig ausgeführt worden. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. RUHLAND, auf 
dessen Anregung hin die Arbeit entstand, bin ich zu ehrerbietigstem 
Dank verpflichtet für das stete Interesse, das er der Arbeit entgegen- 
brachte. Ebenso danke ich bestens Herrn Privatdozent Dr. WerzeL für 
viele wertvolle Ratschläge und seine ständige tatkräftige Anteilnahme am 
Verlauf der Arbeit. 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DER ENTWICKLUNGSGESCHICHTE 
DES FARNBLATTES. (PILULARIA GLOBULIFERA L.) 


Von 
KATE FUNKE. 
Mit 57 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. Juni 1932.) 


A. Einleitung. 

Über Bau und Entwicklung des Farnblattes finden sich in der Lite- 
ratur eine Reihe von Arbeiten, die dem Problem an Hand der verschie- 
densten Objekte nahegetreten sind. Erwähnt seien die Untersuchungen 
von SADEBECK (1873) an Asplenium Serpentini und Aspidium filix mas, 
ferner die von Kny (1875) an Ceratopteris thalictroides und die von 
D. S. Jonnson (1898) an Marsilia und Pilularia, die nicht unwesentlich 
ergänzt wurden durch die Arbeit von ScHNEIDER (1913). Wohl zeitigten 
vor allem die Arbeiten von JOHNSON und SCHNEIDER wertvolle Ergeb- 
nisse, doch beschränken sie sich, wie alle anderen, auf die ersten Stadien 
der Entwicklung, unter Ausschluß der Gewebedifferenzierungen. Es ist 
infolgedessen nicht möglich, nach den vorliegenden Untersuchungen ein 
geschlossenes Bild von dem gesamten Entwicklungsgang eines Farn- 
blattes zu erhalten. 

In der vorliegenden Arbeit soll daher eine Darstellung eines solchen 
Entwicklungsganges gegeben werden, in der Art, wie es von ZAWIDZKI 
(1912) für das nicht eingerollte Salviniablatt durchgeführt wurde. Ich 
wählte als Objekt das spreitenlose, aber typisch eingerollte Blatt von 
Pilularia globulifera, das mir infolge seiner Einfachheit am besten ge- 
eignet schien, die räumlichen Verhältnisse klarzulegen und damit auf die 
Bearbeitung spreitenbildender Farnblätter vorzubereiten. Außerdem 
gab Pilularia die Möglichkeit, die Entwicklung der für die Wasserfarne 
typischen Luftkammern zu verfolgen. Zum Studium der Entfaltungs- 
bewegung zog ich außerdem Osmunda regalis heran, das wegen seiner 
Größe zu Messungen besonders geeignet war. 


B. Technisches. 

I. Material. 
Das Material von Pilularia globulifera stammt aus einem Betonbecken 
mit regulierbarem Wasserstand im Freiland des Botanischen Gartens zu 
Marburg. Hier bildete Pilularia einen dichten, jährlich reich fruchtenden 
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Rasen. Die jungen Pflanzen konnte ich daher aus Kulturen gewinnen, 
die ich im Frühjahr 1928 mit selbst geernteten Sporen ansetzte. Ich 
nahm Sporen aus den am Ort überwinterten Sporocarpien sofort nach 
deren Aufplatzen in Kultur, indem ich sie auf Schlamm vom Standort 
in kleine Aquarien brachte. In diesen an einem Westfenster bei Zimmer- 
temperatur gehaltenen Kulturen trat nach wenig Tagen die Befruchtung 
und Keimung ein. Für die Befruchtung ist wichtig, daß die Makrosporen 
nicht aus der Schleimmasse isoliert werden, und daß dauernd genügend 
bewässert wird, um die für die Bewegung der Spermatozoiden nötige 
dünnflüssige Konsistenz des Schleiînes zu gewährleisten. Zur Weiter- 
zucht pikierte ich die Keimpflänzchen, nachdem der Cotyledo eine ge- 
wisse Größe erreicht hatte, auf ein Gemisch von weißem Torf, Sand und 
etwas Komposterde in flachen, unglasierten, durchlöcherten Tonschalen. 
Die Schalen standen in einer wassergefüllten größeren Schale aus glasier- 
tem Ton auf der Südseite des Gewächshauses, vor zu starker Besonnung 
durch Überdecken mit einer schattierten (Schattierfarbe von BESOKE) 
Glasglocke geschützt. Im Frühjahr 1929 hielt ich die ebenso angesetzten 
Kulturen an einem Südfenster des Botanischen Institutes mit gleich 
gutem Erfolg. Das Material stammte aus der Umgebung von Frank- 
furt a. M. Ich verdanke es der Freundlichkeit von Herrn Dr. FIRBAS. 

Die Blätter für die anatomischen Untersuchungen lieferten mir in der 
Hauptsache die im Frühjahr frisch austreibenden Winterknospen der 
älteren Rhizome. Da das Pilularia-Beet im Frühjahr 1928 erneuert 
wurde, hatten die Pflanzen besonders gute Ausdehnungsmöglichkeit und 
zeigten daher ein rasches, üppiges Wachstum, so daß mir reichliches und 
kräftiges Material zur Verfügung stand. 


II. Fixierung und Herstellung der Präparate. 

Wegen der großen Interzellularräume und des Gerbsäuregehaltes der Blätter 
stieß die Fixierung auf einige Schwierigkeiten. Die besten Resultate erzielte ich 
mit Carnoyscher Flüssigkeit (3 Teile Alkohol absol. plus 1 Teil Eisessig), die, kalt 
angewandt, den gesamten Zellinhalt sehr gut konservierte. Die Blätter sanken 
von selbst langsam unter, sodaß sich ein Absaugen der Interzellularenluft er- 
übrigte. Die Fixierungsdauer betrug 10—12 Stunden. Auch heiß angewandt 
ergab das erwähnte Fixierungsmittel an sich gute Bilder, doch zerstörte es leicht 
die äußeren Blattschichten, da die Ausdehnung der Luft in den Interzellular- 
räumen die Epidermis über ihnen zum Platzen brachte. Juersche Flüssigkeit 
(die ich für Cotyledonen mit bestem Erfolge anwandte) machte ein Evakuieren 
notwendig, wodurch leicht eine Zerstörung des zarten äußeren Blattgewebes be- 
wirkt wurde. Auch Chromsäure-Eisessig ist in diesem Fall nicht zu empfehlen, da 
es außer dem erwähnten Nachteil unliebsame braune Fällungen der Gerbsäure 
hervorrief, die störend wirkten. 

Die anatomischen Untersuchungen wurden größtenteils an Mikrotomschnitten 
durchgeführt. Das mit Carnoyscher Flüssigkeit fixierte Material wurde in 
100%igem Alkohol ausgewaschen und in Zeitabständen von 15—20 Minuten über 
die Alkoholchloroformgemische (3 + 1, 2+2, 1+3) in Chloroform übergeführt, so- 
dann in Chloroformparaffin 10—12 Stunden in den Thermostaten gestellt und in 
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reines Paraffin vom Schmelzpunkt 52° gebracht. Die Blätter konnten je nach dem 
Alter nach 1—3 Tagen eingebettet werden. Zur besseren Orientierung färbte ich 
die kleineren Objekte leicht mit Eosin (gelöst in absolutem Alkohol) vor, das durch 
Behandlung der Schnitte mit salzsaurem Alkohol (50 ccm 50%iger Alkohol + 

1 Tropfen ne Salzsäure) größtenteils wieder entfernt werden konnte und die 
spätere Färbung kaum beeinträchtigte. — Die Schnittdicke betrug meist 10 u, 
seltener 5—8 u. Die Schnitte wurden hergestellt mit dem Schlittenmikrotom von 
Jung, Heidelberg. Zum Aufkleben verwendete ich wässerige Gelatinelösung von 
0,1%, die in Formaldehyd 24 Stunden gegerbt wurde. Zur Kernfärbung bevor- 
zugte ich Eisenalaun-Hämatoxylin (HEIDENHAIN) im Kurzfärbeverfahren, d.h. 
ich beizte und färbte mehrere Minuten und differenzierte wenige Sekunden. Zur 
Gegenfärbung benutzte ich Eosin-Nelkenöl, das ich mehrere Stunden einwirken 
ließ. — Handschnitte, die ich zum Studium der Leitelemente mit heranzog, färbte 
ich mit Jodjodkalium und zur Aufbewahrung mit Hämalaun oder Gentianaviolett. 
— Für das Studium der Luftkammern und der Scheitelzelle erwies sich die Unter- 
suchung von Totalpräparaten als besonders günstig. Fixiertes Material wurde 1 
bis 3 Tage mit 15%iger Kalilauge behandelt, einige Male mit 10%iger Salzsäure 
und schließlich mit Wasser nachgespült, sodann über mehrere Zwischenstufen in 
konzentriertes Glyzerin gebracht, worin es sich ausgezeichnet hielt. Sowohl nach 
Färbung mit Gentianaviolett (gelöst in verdünntem Glyzerin) als auch völlig un- 
gefärbt ermöglichte es die Beobachtung mehrerer optischer Ebenen. 


III. Beobachtungsmethoden. 

Die mikroskopische Beobachtung erfolgte mit einem Zeıss-Mikroskop mit 
den Objektiven A, B, D, E und der homogenen Immersion 1/,,, den Huysens- 
schen Okularen 2, 3, 4, 5 und den Kompensationsokularen 12 und 18. Ich arbei- 
tete hauptsächlich mit Objektiv D und Okular 2 oder mit Immersion 1/,, und 
Okular 2, d.h. mit 340- und 760facher Vergrößerung. Für die Untersuchung 
lebender Blattkuppen nahm ich die Wasserimmersion D* von Zeiss zu Hilfe, die 
mir eine Beobachtung unter Wasser ermöglichte. Hierdurch konnten die in Luft 
störenden Reflexlichter ausgeschaltet werden. Die aufgehellten Blattkuppen, die 
mir die Scheitelzellaufsicht Abb. 18 lieferten, wurden auf mit Glycerin getränk- 
tem Fließpapier orientiert und beobachtet. Bezüglich der Längenmessungen bei 
der Blattentrollung, die ich an den Blättern von Osmunda regalis ausführte, 
siehe unter Blattentrollung. 


IV. Zeichentechnisches. 
_ Die mikroskopischen Bilder entwarf ich sämtlich mit Hilfe des AsBEschen 
pparates, und zwar auf Pauspapier, das sich vor allem für die Weiter- 
pt der Zeichnungen als äußerst praktisch erwies. Zur Anfertigung der 
räumlichen Figuren leisteten mir der optische Zeichenapparat nach GÜNTHER- 
Merz von der Firma E. Lerrz, Wetzlar, sowie ein Schraffierapparat und ein Re- 
duktionszirkel — beide von Gebr. WıcHmann, Berlin — gute Dienste. Das Block- 
diagramm Abb. 19 entstand durch Kombination von Quer- und Längsschnitten. 
Die Querschnitte wurden der schiefen Parallelprojektion unterworfen, indem 
sämtliche rechtwinkligen Ordinaten um 45° zur Abszissenachse hin gedreht und 
auf 1/, verkürzt wurden. Als besonders praktisch für die Ausführung erwies sich 
die folgende Methode. Ich legte die zu übertragende Zeichnung auf ein recht- 
winkliges Millimeterpapier, dessen Zentimeterabstände ich abwechselnd in zwei 
Farben ausgezogen hatte. Ein gleichfarbiges Netz stellte ich unter entsprechender 
Drehung und Verkürzung der Ordinaten her und legte es unter die zu liefernde 
Zeichnung. Ich konnte auf diese Weise verhältnismäßig leicht die Lage der Zell- 
ecken bestimmen und möglichst genau die Zeichnung in Parallelprojektion kon- 
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struieren. Die zu einem solchen Querschnitt jeweilig in der Größe passenden 
Längsschnitte mußten in ihrem Zellnetz ein wenig geändert werden, damit Längs- 
und Querschnitt aneinander paßten. — Die Plastik der Abb. 11 a, 26, 30, 31, 
44, 45 wurde nicht konstruktiv, sondern nach Totalpräparaten (Methode siehe 
B II) direkt gezeichnet. Die Figuren entstanden, indem ich bei gleicher Lage des 
Objektes unter dem Mikroskop die verschiedenen optischen Schnitte übereinander 
zeichnete, wobei sich die Anwendung verschiedener Farben als praktisch erwies. 
Die so erhaltenen Umrisse gestaltete ich z. B. in Abb. 26 durch geeignete Schatten- 
gebung zum räumlichen Bilde aus. 


C. Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen über das Blatt 
von Pilularia. 


I. Allgemeine Bemerkungen über das Blatt. 


Bevor ich auf die Einzelheiten des Blattbaues eingehe, möchte ich 
einiges allgemein Orientierende über die Blätter, ihre Stellungsverhält- 
nısse und ihre Wachstumsweise sagen. Das überwinterte Rhizom bringt 
ım Frühjahr und Sommer in End- und Seitenknospen reichlich Blätter 
zur Entfaltung, in der von CAMPBELL (1888), BOwER (1884) und JoHNsox 
(1898) bereits beschriebenen zweizeiligen Anordnung. Jeder Knoten lie- 
fert ein Blatt, eine Wurzel und einen Seitenzweig. Die Entfernung der 
Blätter ist infolge der verschiedenen Internodienlänge des Rhizoms va- 
riabel, sie ist, ebenso wie die Stärke und Länge der Blätter, abhängig von 
den Wachstumsbedingungen. Auf dem im Frühjahr 1928 neu angelegten 
Pilularia-Beet setzte ein außerordentliches Längenwachstum der Inter- 
nodien ein, die Pflanzen nahmen in kurzer Zeit den gesamten zur Ver- 
fügung stehenden Boden in Besitz. Auch trat eine starke Bildung von 
Seitenzweigen ein, die sich regelmäßig zweizeilig beblätterten, und zwar 
ist die Blattstellung abhängig von der Stellung des Seitenzweiges zur 
Hauptachse. Das erste Blatt steht, wie SCHNEIDER bereits beobachtete, 
„in der Achsel gegen den Sproßscheitel zu, so daß ein Seitensproß der 
linken Seite sein erstes Blatt rechts, einer der rechten Seite das seine 
links hat“. 

Außer dem Cotyledo, der sich auch anatomisch abweichend verhält 
(siehe unter Segmentierung), ist das junge Pilularia-Blatt typisch farn- 
blattmäßig eingerollt und bildet eine ‚Spirale‘‘ von durchschnittlich 
1—2 Windungen. Es steht zunächst nicht senkrecht zum Rhizom, son- 
dern zum Vegetationspunkt hin geneigt, den es dadurch schützend über- 
deckt, wie es bei allen anderen Farnen der Fall ist. Häufig werden die 
Windungen aus der Ebene herausgedreht, so daß es sich dann um eine 
schneckenartige Einrollung (konische Schraube) handelt. Auf seiner 
ganzen Länge, bis in die jüngsten Segmente hinein, zeigt das Blatt mehr 
oder weniger starke Torsion, die sich auf der Blattoberfläche im Verlauf 
der Epidermiszellreihen kundgibt. Auf Querschnitten durch das aus- 
gebildete Blatt zeigt es sich, daß sie sich auf das gesamte Assimilations- 
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gewebe bis zum Leitbündel erstreckt. Sie tritt auch beim Cotyledo auf, 
wo sie von METTENIUS (1846) erwähnt wird. Von Hansteım (1865) ist 
sie für den Cotyledo von Marsilia beobachtet. 

Die Länge der ausgewachsenen Blätter ist sehr verschieden. Sie ist 
abhängig von der Bodenbeschaffenheit und vom Wasserstand. Das Rhi- 
zom findet knapp unter Wasser (1—2 cm tief) die günstigsten Bedin- 
gungen. In diesem Falle läßt sich für das Blatt eine Durchschnittslänge 
von 5—8cm angeben. In tieferem Wasser wurden die Blätter ent- 
sprechend länger, so viel, daß ihre Länge oberhalb der Wasseroberfläche 
im Minimum 4 cm betrug. 

II. Die Entwicklung des Blattes. 
a) Die Scheitelzelle und die Segmentbildung. 

Die erste Anlage eines Blattes, die mit Bildung einer zweischneidigen 
Scheitelzelle einsetzt, vollzieht sich im dorsalen Teil eines lateralen 
Stammsegmentes. Die Lage dieser Scheitelzelle ist von ScHNEIDER (1913) 
eingehend untersucht, und ich kann nach meinen Präparaten seine Be- 
obachtungen nur bestätigen, entgegen den Angaben von Bower (1884) 
und JoHNson (1898). Die Schneide der Scheitelzelle ist ,,quer tangential 
gestellt und steht senkrecht zur Längsrichtung 
der Achse“, wie dies Zawınzki (1912) auch für 
den Salvinia-Blattscheitel angibt. Es werden 
daher abwechselnd nach dem Scheitel und der 
Basis des Stammes Segmente abgegeben, und 
zwar setzt die erste schräge Wand so an, daß 
das älteste Blattsegment basalwärts liegt (vgl. 
SCHNEIDER, Fig. 12, 13). Die Segmente sind in 
zwei gegenüberliegenden Reihen angeordnet, um 
1/, Segmenthöhe gegeneinander verschoben. Ab- 
bild. 1 gibt ein schematisiertes Modell wieder, 
Abb. 1. Schematische Darstel- das zur Orientierung dienen möge. Die hintere 
Pile ae te Segmentreihe ist in der Abbildung größtenteils 
na cures dem Beschauer abgewandt. Die Segmentgrenz- 

flächen gegenüberliegender Segmente treffen 
sich im Innern des Blattes in den als,, Innenkanten“ bezeichneten Schnitt- 
kanten a—a,, b—b, usw., sie schneiden die Blattoberfläche in den ,,Zick- 
zacklinien‘‘ a—b—c und a,—,—c,. Die Verbindungsebenen der Teil- 
stücke der beiden Zickzacklinien stehen, wie schon erwähnt, in der hori- 
zontal auf dem Boden liegenden Achse senkrecht zu diesem. Sie bilden 
die Grenze zwischen den beiden Segmentreihen. Nach der der Stamm- 
mediane zugekehrten Seite der Zickzacklinie findet die Einkrümmung der 
Blätter statt. Weiteres darüber siehe unter Aufteilung der Segmente 
(CH b). 
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Ich möchte an Hand der Abb. 1 einiges über die Schnittführung er- 
wähnen. Besonderen Schwierigkeiten begegnete die Herstellung guter 
Längsschnitte durch die Blattscheitelregion. Es handelt sich um zwei 
zueinander senkrechte Schnittführungen. Orientiert man so, daß der 
Schnitt senkrecht zur Schneide (a—a, in Abb. 1) der Scheitelzelle, also 
auch senkrecht zur Innenkante (b—b,) der Segmente verläuft, so trifft er 
gleichzeitig beide Segmentreihen, d. h. es tritt auch im Schnitt die Zick- 
zacklinie auf, die die Scheitelzelle in der typischen „zweischneidigen‘“ 
Ansicht zeigt. Das Blatt wird durch-diesen Schnitt in dorsale und ven- 
trale Teile zerlegt; deshalb sei diese Schnittführung mit ‚frontal‘ be- 
zeichnet. Um diese Ansicht der Blattspitze zu erhalten, muß der Schnitt 
so orientiert sein, daß auf der Höhe des Scheitels liegende ältere Teile des 
eingerollten Blattes in Querschnitte zerlegt werden, während die Blatt-. 
spitze selber längs getroffen wird. Nach einer solchen Querschnittserie 
wurde z.B. das Blockdiagramm Abb. 19 hergestellt. — Die Schnitt- 
führung parallel zur Schneide und zur Blattmedianen trifft meist nur eine 
Reihe von Segmenten gleichzeitig und die Scheitelzelle von der Fläche. 
Diese erscheint dann in der „einschneidigen‘“ Ansicht. Der Schnitt möge 
„sagittal‘‘ genannt werden, da er das Blatt in eine rechte und linke 
Hälfte zerlegt (Abb. 3a, b). Man erhält ihn, indem man das eingerollte 
Blatt in seiner Längsrichtung schneidet, das Messer also parallel zur 
Ebene der jüngsten Windung führt. Da nun, wie schon erwähnt, die 
Blätter gern tordiert sind, und die Windungen nicht streng in einer 
Ebene liegen, ist nur eine annähernde Orientierung möglich. Ein wirk- 
lich idealer Medianschnitt ist daher kaum herzustellen. 

Die räumliche Form der Scheitelzelle weicht von der Keilform inso- 
fern ab, als die beiden Segmentgrenzflächen gewölbt, und zwar zum 
Blattinnern hin konkav sind, also keine Ebenen darstellen. In Abb. 1 
wurde die Scheitelzelle durch den Frontalschnitt S—S,—S, in zwei Hälften 
zerlegt. Die Schnittflache S—S,—S, bietet die „‚zweischneidige‘‘ Ansicht 
der Scheitelzelle, und ihre beiden Schenkel S—S, und S—S, zeigen den 
konkaven Verlauf der Segmentgrenzflächen. Durch diese Form der 
Scheitelzelle erklärt sich der bogige Verlauf der Segment wände in ,,ein- 
schneidiger‘‘ Ansicht, wie er aus Abb. 3a ersichtlich ist und im Modell 
Abb. 1 (c—c,, d—d,) wiedergegeben wurde. Die Neigung der beiden 
Flächen der Scheitelzelle und somit auch der jeweils jüngsten Segmente 
gegen die Mediane ist bei verschiedenen Blättern die gleiche; der Winkel 
beträgt ungefähr 30 Grad und nimmt mit wachsender Entfernung vom 
Scheitel zu, wie es sich in den Abb. 12 (a, b), 19 verfolgen läßt. 

Bevor ich auf die Aufteilung der Segmente eingehe, möchte ich einiges 
über die Segmentierung des Cotyledo einschieben, die von der der späte- 
ren Blätter abweicht, aber ebenso gesetzmäßig ist wie diese. Bezüglich 
der Lage und Aufeinanderfolge der Wände während der frühesten Em- 
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bryonalentwicklung bis zur Bildung der Oktanten verweise ich auf die 
ausführlichen Arbeiten von HANSTEIN (1865), Lerrces (1878, 1880) und 
CaMPBELL (1888). Ich beschränke mich im folgenden auf die Vorgänge 
in den beiden Oktanten, die den Cotyledo aufbauen. HANSTEIN (1865) 
stellte an aufgehellten Totalpräparaten fest, daß der Cotyledo bei Mar- 
silia und Pilularia aus zwei Oktanten seinen Ursprung nimmt. Beide 
wachsen mit einer Spitzenzelle, die aus unten folgenden Gründen nicht 
als eigentliche Scheitelzelle anzusehen ist. Diese Teilungsart ist wahr- 
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Abb. 2a u. b. Räumliche Darstellung der beiden Oktanten, die den Cotyledo von "AR aufbauen. 
scheinlich nicht auf die Marsiliaceen beschränkt. Nach Kıy (1875) ent- 
steht z. B. auch bei Ceratopteris thalictroides der Cotyledo aus zwei sich 
symmetrisch aufteilenden Zellkomplexen, deren ,,Teilungen im wesent- 
lichen in durchaus übereinstimmender Weise stattfinden‘. Seine Figuren 5 
bis 7, Tafel IV, zeigen große Ähnlichkeit mit den Figuren, die HANSTEIN 
für Marsilia und Pilularia von Totalpräparaten erhielt. Seine Unter- 
suchungsergebnisse konnte ich für Pilularia durch meine Schnitte be- 
stätigen, und ich verweise daher bezüglich der Einzelheiten auf die Arbeit 
Haxsreins. Ich beschränke mich darauf, einen Einblick in den räum- 
lichen Aufbau des Cotyledo zu geben, mit Hilfe der schematisierten 
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plastischen Abb. 2 a und b. Die Abb. 2a stellt den einen der beiden 
Oktanten dar, dessen erstes Segment der besseren Übersicht wegen nach 
rechts abgerückt wurde, während Abb. 2b dahinterliegend zu denken 
ist und den anderen Oktanten mit spiegelbildlich gleicher Segmentierung 
wiedergibt. Um die vier Einzelbilder zum Gesamtbilde zusammenzu- 
setzen, denke man sich die Ecken mit gleichen Buchstaben aneinander- 
gefügt. Dann stellt die Ebene DD’C die Halbierungswand des Embryos 
dar. Die Ebene DAD’ wäre die Quadrantenwand und AGC die Oktanten- 
wand. Bezüglich der Aufeinanderfolge der Wände dürften sich Einzel- 
heiten erübrigen. Aus der Abbildung geht hervor, daß die im Median- 
schnitt ACG hervortretende, scheinbar zweischneidige Scheitelzelle nicht 
als solche anzusprechen ist, da in ihr nach drei verschiedenen Richtungen 
des Raumes Wände aufgetreten sind. Die Ziffern I—IV geben die Auf- 
einanderfolge der Segmentwände an. Weiter als hier angegeben, geht die 
Tätigkeit der Spitzenzellen meist nicht, sondern es erfolgt dann sehr bald 
ihre Aufteilung, bei der nach CAMPBELL (1888) häufig eine ungleich- 
mäßige Entwicklung der beiden Oktanten eintreten soll. Ich fand jedoch 
in den Querschnitten junger Cotyledonen oft eine gewisse bilaterale Sym- 
metrie, die für eine gleichmäßige Entwicklung und Aufteilung beider 
Oktanten sprechen würde. 

Für die weitere Zerlegung des ersten Segmentes ist charakteristisch 
die Lage der auf die Mediane aufstoßenden schiefen Wand (t), die eine zur 
Spitze des Cotyledo hin verschmälerte Zelle abtrennt, die den Ursprung 
für die ersten Tracheiden liefert. 


b) Die Aufteilung der Segmente. 

Ich kehre nun zu der Besprechung der Entwicklung der Laubblätter 
von Pilularia zurück und behandle die Aufteilung der einzelnen Seg- 
mente. Sie erfolgt sehr regelmäßig, ebenfalls mit zweischneidiger Schei- 
telzelle, der Segmentscheitelzelle. Ihre Schneide liegt dem Blattrand 
parallel, sodaß die Zickzackanordnung der Segmente auf Blattquer- 
schnitten in Erscheinung tritt. Über die Aufeinanderfolge der Wände 
geben die Querschnittserien von JOHNSON (1898) hinreichend Auskunft, 
bezüglich aller Einzelheiten verweise ich daher auf diese Arbeit. Sie sagt 
jedoch nichts über die räumlichen Verhältnisse, da sich JOHNSON auf das 
Studium von Querschnitten beschränkt, ,,leaving out of account the 
transverse anticlines which do not appear in a cross section of the leaf‘“. 
— Über das Auftreten solcher transversalen Antiklinen orientiert der 
mediane Sagittalschnitt Abb. 4. Er gibt zugleich die Begrenzungen der 
Gewebe an. Die verschiedenen Querschnittabbildungen in der Arbeit von 
JOHNSON stellen die Aufteilungsstadien in den einzelnen Segmenten von 
Abb. 4 dar und lassen sich daher zu diesen in Beziehung setzen. Ich be- 
halte Jounsons Bezeichnungen bei und benutze die Analysen seiner 
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Fig. 5—7, ersetze aber seine Abbildungen, weil sie in ihrem Maßstab nicht 
zu den meinigen passen, durch Zeichnungen nach eigenen Präparaten 
(Abb. 5—7). Das in Abb. 8 wiedergegebene Stadium würde zwischen 
JoHnsons Fig. 7 und 8 einzuordnen sein. Die Gewebebegrenzungen der 
Abb. 4—8 wurden mit entsprechender Signatur eingetragen. Die pri- 
mären Segmente seien nach JoHNSON mit arabischen Ziffern, die sekun- 
dären mit „section“ I, II, III, IV, die Seg- 
mentwände mit I—III bezeichnet. Der 





Abb. 3b. 
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Abb. 5. Abb. 6. Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 3. Sagittalschnitt durch die Spitze eines jungen Blattes: a obere, b untere Segmentreihe. 
Optischer Schnitt. Vergr. 326 : 1 (s. S. 65). — Abb. 4. Sagittalschnitt durch eine Blattspitze. Ab- 
grenzung der einzelnen Gewebe. Optischer Schnitt. Vergr. 326 : 1. — Abb. 5—8. Blattquerschnitte. 
Abgrenzung der Gewebe. Die Signaturen sind die gleichen wie in Abb.4. 10 u. Vergr. 326:1. 


mediane Sagittalschnitt Abb. 4 geht nur durch die „sections“ I und II, 
die getrennt sind durch die einzige im Schnitt sichtbare sekundäre Seg- 
mentwand I (...). Die erste in den ‚sections‘ I und II auftretende 
Aufteilungswand ist die Perikline (plw ——, stärker ausgezogen), die 
den zentralen Leitbündelkomplex — das ,,procambium‘ (pl) — vom 
Assimilationsgewebe trennt. Die Aufteilung des Procambium in zahl- 
reiche kleinere, längsgestreckte Elemente läßt sich in Abb. 5—8 ver- 
folgen. Bei einer Zellenzahl von 8—10 im Durchmesser liefert der äußere 
Zellenkreis des Procambium die Zellen, aus denen sich die Endoder- 
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mis (e) differenziert (vgl. Segment I in Abb. 4 und 8). Die nächste im 
Segment 7 (Abb. 4) bzw. in Abb. 5 auftretende Aufteilungswand ist 
die perikline ,,protoderm wall“ (+++), die parallel zur Procambium- 
wand (plw) weiter außen verläuft. Sie trennt nach außen die Mutterzelle 
für Epidermis und subepidermale Schicht, das ,,protoderm“ (d) ab, nach 
innen das „ground meristem“ (pb), die Ursprungszelle für die Assimila- 
tionsspanten und die der Endodermis anliegende Schicht, die aus später 
zu erwähnenden Gründen (siehe Differenzierung) ,, Parenchymscheide* 
benannt sei. In dem ,,ground meristem“ und bald darauf im Protoderm 
treten die ersten transversalen Antiklinen von ,,section‘‘ I auf, die also in 
einem Stadium zu suchen sind, das dem Querschnitt Abb. 5 entspricht, 
wie aus einem Vergleich dieser Abbildung mit Abb. 4 (Segment 7) hervor- 
geht. Das stärkere Längenwachstum der Dorsalseite hat das frühere 
Auftreten dieser Antiklinen in der dorsalen ‚section‘ I zur Folge und 
führt zur Einkrümmung des Blattes. In Segment 1 (Abb. 4) läßt sich 
feststellen, daß die dorsal gelegenen epidermalen Schichten 1—2 Tei- 
lungsschritte voraufgeeilt sind und die 4—6fache Länge der ventralen er- 
reicht haben. Mit dieser Krümmung des Blattes muß naturgemäß die 
Scheitelzelle zur Ventralseite hin verschoben werden, wie aus Abb. 11b 
ersichtlich ist. Die erwähnte Trennung des Protoderm in Epidermis (ep) 
und subepidermale Schicht (hy, ,,hypodermis‘* von JOHNSON) setzt in 
Segment 5 (Abb. 4) ein und hat damit ihr Ende erreicht. Diese beiden 
Schichten bleiben periklin ungeteilt, erfahren aber antikline Längs- und 
Querteilungen. In den Zellen des ‚ground meristem“ tritt nach erfolgter 
Querteilung eine perikline Längswand (- - -) auf (Segment 3 in Abb. 4 
und Abb. 7), die nach innen die Parenchymscheide (mp, ‚‚mesophyll‘) 
abtrennt, während die nach außen liegende Zelle (p, ,,partition cell‘) die 
Mutterzelle für die Assimilationsspanten darstellt, die weiterhin mit 
Spantenmutterzelle bezeichnet werden möge. Die Durchschnittszahl der 
Spantenmutterzellen einer Segmentlänge beträgt 4—6 und ist in den 
Segmenten 1 und 3 (Abb. 4) bereits nahezu erreicht, es treten an den 
Segmentgrenzen die ersten Interzellularen auf, die vor allem aus den zu- 
gehörigen Querschnitten 7 und 8 ersichtlich sind. 

Die Aufteilung der ‚sections‘ III und IV, die aus Frontalschnitten zu 
ersehen ist, gibt die plastische Abb. 9. Sie stellt die Spitze eines sehr 
jungen Blattes dar, das erst in schwachem Bogen zur Einkrümmung 
schreitet. Die Segmente werden in solchen jungen Anlagen weniger 
rasch aufgeteilt als in Blättern, deren Scheitelzelle wie in Abb. 4 in voller 
Segmentierung begriffen ist. Es lassen sich die Aufteilungen daher an 
Hand der Abbildungen mehrerer Segmente stufenweise verfolgen. Der 
Abbildung liegt ein medianer Frontalschnitt zugrunde, dem die Maße und 
Neigungswinkel der Segmente entnommen sind, während die Aufteilun- 
gen aus Serien von Querschnitten rekonstruiert wurden und daher sche- 
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matisiert sind. Der Einfachheit halber wurden die bogig verlaufenden 


Segmentgrenzflächen als Ebenen dargestellt. Um sie frei sichtbar werden 
zu lassen, rückte ich die einzelnen Segmente voneinander ab. 
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Die Aufteilung eines Segmentes durch die erste sekundäre Segment- 
wand I und deren Verlauf zeigt Segment 6 (Abb. 9). Die Aufteilung der 
dorsalen ‚section‘ I durch die Perikline geht aus Segment 4 hervor. In 
Segment 5 läßt sich das Auftreten von Wand II verfolgen, die zur Bildung 
der sekundären Scheitelzelle S führt. Auf die an Abb. 4 bereits erörterten 
Aufteilungen der „‚sections‘‘ I und II möchte ich hier nicht mehr eingehen, 
da ich hoffe, sie sind aus der Abbildung ersichtlich. In ‚section‘ I (Seg- 
ment 1) sind die in sämtlichen peripheren Schichten vorhandenen trans- 
versalen Antiklinen nicht eingezeichnet, um das Bild nicht unnötig zu 
verwirren. Ihr Fehlen in ‚section‘“II dagegen ist charakteristisch und 
wird bedingt durch die Einrollung des Blattes. Die sekundäre Scheitel- 
zelle S in Segment 4 und 5 teilt sich zunächst durch eine transversale 
Antikline in zwei übereinanderliegende Scheitelzellen S’ (Segment 3), 
deren jede dann eine weitere letzte Segmentwand III bildet (Segment 1 
und 2), mit der die Tätigkeit der sekundären Scheitelzelle erlischt.’ Es 
folgt dann sehr bald die Aufteilung durch die in Segment 1 (Abb. 9) 
bereits vorhandene perikline Protodermwand (+++ in Abb. 5) und die ihr 
parallele Procambiumwand (—— in Abb. 5). Damit sind die drei Gewebe- 
komplexe: Procambium, „ground meristem‘‘ und Protoderm gebildet. 
Die weitere Aufteilung derselben erfolgt in der für „section“ I und II 
bereits beschriebenen Weise. Wie stark die sekundären Scheitelzellen 
durch die größere Ausbildung von ,,section‘‘ I ventralwärts verlagert sind, 
geht aus Segment 1 (Abb. 9) hervor. Die Scheitelkante — als solche muß 
die Gesamtheit der Scheitelzellen aufgefaßt werden — liegt also über die 
Flanke des Blattes ventralwärts verschoben, wie es für das Wachstum der 
Farnblätter charakteristisch ist. Diese Scheitelkante wurde schon von 
JOHNSON bei Pilularia und Marsilia beobachtet und ihre Tätigkeit in 
Beziehung gebracht zu der Fiederbildung bei Marsilia. 

Hat man die Entwicklung der Blätter von Pilularia so weit aufgeklärt, 
so ist auch das Wachstum der Blätter spreitenbildender Farne leicht zu 
verstehen, auf das ich hier an Hand des plastischen Schemas Abb. 10 kurz 
hinweisen möchte. Es werden in jeder der beiden Scheitelzellen 8’ eines 
Segmentes wieder ein dorsales und ventrales sekundäres Segment ge- 
bildet und die restliche Scheitelzelle durch eine transversale Antikline A’ 
aufgeteilt, wie es Abb. 10 veranschaulicht. Dann entfallen bereits vier 
Scheitelzellen auf eine Segmentlänge der Scheitelkante, die als Scheitel- 
zellen dritten Grades bezeichnet werden können. Eine mehrfache Wie- 
derholung dieses Vorganges führt zur Bildung der Blattspreite, die mit 
zunehmender Zahl der relativ größeren dorsalen Segmente sich stärker 
nach der Bauchseite einkriimmt, wie es in Abb. 10 angedeutet wurde. 
Durch diese Aufteilung kommt der in Flächenansicht aller Farnblätter 
konstant auftretende Wechsel von Periklinen und Antiklinen zustande, 
und zwar entsprechen den Periklinen der Bauchseite die Segmentwände 
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II, II’, denen der Dorsalseite die Wände I, I’ usw. Die zugehörige Anti- 
kline beider Blattflächen dagegen wird durch die gleiche Wand A bzw. 
A’ gebildet, die durch die ganze Dicke des Blattes hindurchläuft. Die 
Abb. 10 zeigt als Kombination des Flächenbildes mit dem entsprechenden 
Querschnitt, daß die Segmentwände der im Schnitt auftretenden zwei- 
schneidigen Scheitelzelle paarweise Scheitelzellen verschiedener Ordnun- 
gen angehören. Es bilden sich z. B. in S’ die Wände I’, II’ und À’. 
Durch die letztere wird S’ in zwei Scheitelzel- 
len S’’ der nächsten Generation aufgeteilt usf. 
Ein Spreitenwachstum nach dem geschilderten 
* . Typ liegt nach den Untersuchungen von SADE- 
f A BECK (1873) z.B. vor bei Asplenium Serpen- 
Ss tint und Aspidium filix mas. Ich kann es be- 
Al Res > stätigen für die von mir untersuchten Arten 
m Asplenium ruta muraria und Blechnum spicant, 
Fe wo es im Prinzip ebenso verläuft. Eine Abän- 
derung tritt bei Ceratopteris thalictroides ein, 
wo nach KNy (1875) einschneidige sekundäre 
Abb. 10. Schematische Darstel- Scheitelzellen tätig sind. Das Bild ändert sich 
eh dadurch insofern, als die beiden Segmentwände 
ner Bg Penryn hg I, u in der Abb. 10 ersetzt werden durch eine 
einzige ventral-dorsal durchlaufende Segment - 
wand. In diesem Falle gehören die Periklinen von Bauch- und Rücken- 
seite der gleichen Segmentwand an, auf deren Mitte sich dann sofort eine 
transversale Antikline aufsetzt. 


c) Der Übergang der Scheitelzelle in Dauergewebe. 

Die Frage nach dem Schicksal der Scheitelzelle taucht in den meisten 
Arbeiten, die sich intensiver mit Pilularia befassen, auf, ohne jedoch ein- 
gehend beantwortet zu werden. So schreibt JOHNSON (1898): „Up to 
quite a late period the apical cell can be distinguished, but whether its 
fate is finally like that to be described for the apical cell of the sporocarp 
was not determined.‘ SCHNEIDER erwähnt von Pilularia nur: ,,Bei Pilu- 
laria war in Blättern, die schon zwei Spiralwindungen ausgeführt hatten, 
noch keine Aufteilung der Scheitelzelle zu beobachten.‘ Sie verläuft je- 
doch durchaus regelmäßig, setzt aber wegen der ungünstigen Lage der 
Scheitelzelle der Beobachtung manche Schwierigkeit entgegen. Erstens 
ist keine genaue Orientierung der Schnitte möglich, sowohl wegen der er- 
wähnten Torsion des Blattes, als auch wegen der Verschiebung der 
Scheitelzelle auf die Ventralseite. Der größte Prozentsatz der Schnitte 
zeigt daher regellose Zellkomplexe. Zweitens ist es schwierig, anschei- 
nend gut geführte Schnitte einwandfrei zu deuten. Wie aus Abb. 11b 
hervorgeht, sind in älteren Blättern die vorher schwach bogig verlaufen- 
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den Segmentwände eines Sagittalschnittes infolge stärkeren Längen- 
wachstums der peripheren Schichten stark verändert. Außerdem wird in 
der Regel eine scharfe Knickung der Segmentwände durch die erste 
sekundäre Segmentwand I hervorgerufen, sodaß im Sagittalschnitt ein 
Bild zustande kommt, das der für Frontalschnitte typischen Zickzack- 
linie ähnelt, wie es aus den Abb. 3 und 11b ersichtlich ist. Außerdem 
verläuft die erste Aufteilungswand der Scheitelzelle (5 in Abb. 11b) so 
schräg, daß sie eine nach innen zugespitzte Zelle abschneidet, die eine 
zweischneidige Scheitelzelle vortäuscht. Wie irreführend diese Lage ist, 
geht aus der Zeichnung Fig. 7 von MEUNIER (1887) hervor, der ein Blatt 
mit zweischneidiger Scheitelzelle abbildet, obwohl es in Aufsicht auf die 
flach liegende Spirale gezeichnet ist und daher die Scheitelzelle in Flan- 
kenansicht zeigen sollte. Erst auf 
dem Umweg über Totalpräparate 


4 5 
Sp 





Abb. lla. Totalansicht der Spitze eines sich eben Abb. 11b. Optischer Schnitt des Präparates 11 a 
entrollenden Blattes mit Blick auf die ventrale in gleicher Lage. Vergr. 326: 1. 
Zickzacklinie. Vergr. 326: 1. 


und durch Vergleich der fast gleich großen Scheitelzellen mehrerer Blät- 
ter konnte ich die Frage entscheiden und auf diese Weise den in meinen 
Mikrotomschnitten immer wieder auftretenden Zellkomplex des Scheitels 
deuten. 

Für die Abb. 3a stellte es sich heraus, daß trotz ihrer starken Ähnlich- 
keit mit der Abbildung eines Frontalschnittes in diesem Falle ,,ein- 
schneidig‘‘ durchlaufende Segmentlinien vorliegen. Es handelt sich näm- 
lich um ein Totalpräparat, das beide Segmentreihen in verschiedenen 
optischen Schnitten genau zu beobachten erlaubte. Ich gab daher die 
zu 3a gehörige, etwa 10 u höher liegende Einstellung in Abb. 3 b wieder 
und deutete durch die unterbrochene Linie (- - -) jedesmal die Lage der 
Segmentwände des zugehörigen Schnittes an. Auch von dem Abb. 11b 
zugrunde liegenden Präparat kann ich mit Bestimmtheit sagen, daß die 
Scheitelzelle von der ‚‚einschneidig‘‘ verlaufenden Segmentwand 4 be- 
grenzt wird, die Wand 5 also bereits die erste Aufteilungswand ist. Die 
Größe der Scheitelzelle stimmt im wesentlichen mit der anderer Scheitel- 
zellen überein (vgl. die Abb. 13, 14, 15, 18), und außerdem entstammt der 

Planta Bd. 18. 5 
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Schnitt ebenfalls einem Totalpräparat, das in den verschiedenen opti- 
schen Ebenen beide Segmentreihen zeigte und die hier wiedergegebene 
obere Reihe bis zur Oberfläche durchlaufend verfolgen ließ. Das zu- 
gehörige Oberflächenbild stellt Abb. lla dar. Von der Torsion der älteren 
Segmente, die sich im Verlauf der Zickzacklinie äußert, werden die 
jüngeren und die Scheitelzelle nicht berührt, wie auch das Schnittbild 
(11b) beweist, auf dem die jüngsten Segmentwände noch eindeutig ,,ein- 
schneidig‘‘ verlaufen, auf der linken Seite durch Anlage einer Spalt- 
öffnung (sp) markiert (vgl. S. 71). 

Als Resultat meiner Untersuchungen ergibt sich die Feststellung, daß 
die Aufteilung im Prinzip immer in derselben Weise verläuft, ohne in 
jedem Falle gleich weit durchgeführt zu sein. Ich möchte sie an dem 
schematischen Modell Abb. 16 
erläutern und durch die Mikro- 
tomschnitte Abb. 12—15 be- 








Abb. 14. Abb. 15. Abb. 16. 
Abb.12. Frontalschnitt einer aufgeteilten Scheitelzelle. a hohe, b tiefe Einstellung. 10 «. Vergr.326:1. 
Abb.13a—c. Drei aufeinanderfolgende Sagittalschnitte einer aufgeteilten Scheitelzelle. 5 u. 
Vergr.507:1. — Abb. 14. Scheitelzelle im Sagittalschnitt, weiter aufgeteilt. 10 u. Vergr. 507:1. — 
Abb. 15. Scheitelzelle im Sagittalschnitt, Aufteilung beendet. 10 «. Vergr. 507:1. — Abb. 16. Räum- 
liches Schema von der Aufteilung der Scheitelzelle. Angabe der Schuittführung der Abb. 12 und 13. 


legen. Die Abb. 12a und b stellen eine aufgeteilte Scheitelzelle im 
Frontalschnitt, die Abb. 13—15 drei Scheitelzellen verschiedener Auf- 
teilungsstadien im Sagittalschnitt dar. Die Zeichnungen wurden einheit- 
lich orientiert, so daß immer die dorsale Seite des Blattes im Bilde links 
liegt. Die Abb. 13 a—c geben drei in Abständen von 5 aufeinander- 
folgende Schnitte wieder. Die Signatur der Wände in den Abb. 12—15 
entspricht der der Abb. 16, in der außerdem zur besseren Orientierung 
die Schnittrichtung der Abb. 13 a—c und 12a, b angedeutet ist. 
Die Aufteilung der Scheitelzelle beginnt, bevor die Entrollung des 
Blattes einsetzt. In dem in Abb. 11 wiedergegebenen Präparat handelt 
es sich um ein Blatt mit 21/, Spiralwindungen, das sich bereits von der 
Achse aufgerichtet und in seinem basalen Teil mit der Streckung be- 
gonnen hatte. Die erste Aufteilungswand (—— in Abb. 16) verläuft anti- 
klin, ein wenig geneigt, und verbindet die beiden Innenflächen der 
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Scheitelzelle. Sie teilt die Scheitelzelle in einen größeren zum Blatt- 
rücken und einen kleineren zur Bauchseite gelegenen Teil, der die er- 
wähnte zweischneidige Scheitelzelle vortäuscht (vgl. Wand 5 in Abb. 11b 
und die ausgezogene Wand [——] in den Abb. 13—15). Dierückenständige 
der Tochterzellen zerfällt durch eine Perikline (...in Abb. 16) in eine innen 
liegende kleinere und eine außen liegende große Zelle. Erstere teilt sich 
später durch eine schräg verlaufende Wand (+++) inzwei Zellen, während 
letztere durch eine Antikline (-. - - - ) sich weiter teilt, die fast senkrecht 
steht zur ersten Aufteilungswand (vgl. die Abb. 12 [a, b] bis 15). In der 
ventral gelegenen Tochterzelle tritt eine Antikline (- - - in Abb. 16) auf, 
die geneigt von der einen Innenfläche der Scheitelzelle zur ersten Auf- 
teilungswand verläuft (vgl. Abb. 12 b). Ihre Neigung drückt sich durch 





Abb. 17. Aufsicht auf die Kuppe eines Abb. 18. Blick auf die Kuppe eines eben 
unentrollten Blattes. Totalpräparat. Vergr. 308 : 1. | entrollten Blattes. Vergr. 328 : 1. 


die starke Verschiebung in den Schnitten Abb. 13 a und b aus. Diese 
schräge Antikline bildet wieder zwei ungleich große Zellen, deren größere 
noch eine nach innen liegende kleine Zelle durch eine schräg laufende 
Wand (... in Abb. 16) abtrennt (vgl. die Abb. 12 b, 14 und 15). So ent- 
steht schließlich ein Komplex von vier peripheren Zellen, die sich zu Epi- 
dermiszellen herausdifferenzieren, und drei inneren Zellen, die ihren 
parenchymatischen Charakter noch nach Ausbildung der. Tracheiden 
beibehalten (vgl. Abb. 42). Dieser Aufteilungsmodus variiert insofern, 
als die Neigung der schräg verlaufenden Wände verschieden sein kann. 
Auch war in vereinzelten Fällen nicht sicher zu entscheiden, ob die 
Periklinen (...) nicht vor der ersten Antiklinen (——) aufgetreten waren. 
In den weitaus meisten Schnitten jedoch war die Antikline einwandfrei 
als erste zu bestimmen. 

Eine Ergänzung der Schnittbilder geben die Aufsichtsbilder auf die 
Blattkuppe, die die aufgeteilte Scheitelzelle nebst ihren jüngsten Seg- 
menten zeigen. Abb. 17 stellt die Scheitelzelle eines unentrollten Blattes 
dar. Es ist nur die erste Aufteilungswand zu sehen. Einem günstigen 
Zufall verdanke ich die Abb. 18, die nach der Spitze eines schwach 
etiolierten, völlig entrollten Blattes entworfen ist. In diesem Falle liegt 
5* 
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die Scheitelzelle soweit ventralwärts verschoben, daß das flach auf der 
Rückenseite liegende Blatt die Aufsicht auf den Scheitelzellkomplex mit 
seinen umliegenden Segmenten bietet. In der Scheitelzelle ist außer der 
ersten (—— Abb. 16) auch die schräge Antikline (- - -) aufgetreten, sie ist 
also in drei periphere Zellen zerlegt. 

Ein Vergleich der aufgeteilten Scheitelzellen von Blatt und Sporocarp 
(letztere nach JOHNSON, Pilularia, 1898, Fig. 15) zeigt, daß auch beim 
Sporocarp die Aufteilung mit der senkrecht zur Schneide verlaufenden 
Antiklinen einsetzt. Auch die für das Blatt typische schräge Antikline 
(- - - Abb. 16) scheint nach JoHNson dem Sporocarp eigen zu sein. Bei 
diesem geht jedoch die Aufteilung weiter als beim Blatt. Es werden 
schließlich sechs periphere Zellen gebildet. Diese stärkere Aufteilung der 
Scheitelzelle läßt sich leicht zu der Aufteilung der zuletzt gebildeten Seg- 
mente in Beziehung setzen, denn auch sie zeigen eine größere Zellenzahl 
als die entsprechenden Segmente des Blattes. Die beiden letzten Blatt- 
segmente bilden durchschnittlich zwei bzw. sechs Zellen der Oberfläche 
aus, während JOHNSON für das Sporocarp zehn und sechzehn wiedergibt. 
Der Scheitelzellkomplex des Sporocarps wird daher bald unkenntlich in- 
folge der „small cells which soon become indistinguishable from those 
derived from its later segments“. Die Scheitelregion des Blattes dagegen 
bleibt auch späterhin deutlich sichtbar, bis zur Auflösung der Blatt- 
spitze. 


d) Die Differenzierung. 

Die Differenzierung der Blätter setzt in den basalen Teilen sehr früh 
ein, während die Spitze noch weiterhin in Segmentierung begriffen ist 
(vgl. auch Entwicklung der Luftkammern Abb. 26). Die Ausbildung 
schreitet dann in acropetaler Richtung fort, sodaß ein und dasselbe Blati 
ziemlich alle Entwicklungsstadien aufweisen kann. Eine geeignete Quer- 
schnittserie durch die Spirale liefert daher sowohl die Scheitelzelle mit ihren 
jüngsten Segmenten als auch mehrere Querschnitte von verschiedenem 
Alter und daher verschiedenem Entwicklungsgrad (Schnittrichtung siehe 
unter CIIa). Einen solchen Ausschnitt aus der Spirale gibt Abb. 19 
wieder, die einen Einblick in den räumlichen Aufbau des Blattes und die 
fortschreitende Differenzierung seiner Gewebe geben möge. Die Quer- 
schnitte entstammen alle demselben Blatt und wurden mit entsprechen- 
den Längsschnitten anderer Schnittserien zu den vorliegenden Block- 
diagrammen kombiniert. Der älteste Block D mußte länger gewählt 
werden, damit die große Luftkammer ganz zur Darstellung gebracht 
werden konnte (über die Konstruktionsmethoden siehe unter BIV). 
Das Blatt bildet im Laufe seiner Entwicklung drei Gewebe aus: die epi- 
dermalen Schichten (Epidermis und subepidermale Schicht), die Luft- 
kammern und das Leitbündel. 
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1. Die Epidermis und die subepidermale Schicht. 

Die epidermalen Schichten des Blattes (Epidermis und subepidermale 
Schicht) werden relativ früh von dem übrigen Gewebe abgetrennt und 
fertig ausgebildet. Ihre Abgrenzung geschieht durch Auftreten der 
„protoderm wall“ (Abb. 4-6), durch welche die Mutterzelle beider 
Schichten gebildet wird, die sich durch eine Perikline weiter in Epider- 
mis und subepidermale Schicht aufteilt. In beiden Schichten treten 
dann nur noch antikline Längs- und Querwände auf, sie bleiben also 
nur eine Zellenlage dick. 

Die Epidermis besteht im ausgebildeten Zustand aus stark längs- 
gestreckten Zellen (Abb. 23) mit mehr oder weniger chlorophyllhaltigen 
Plastiden, die kleiner und blasser als die der übrigen Gewebe sind. Die 
Zellaußenmembranen sind kutikularisiert. Die radiale Tiefe der Epi- 
dermiszellen ist relativ groß, sodaß diese auf dem Querschnitt schmal 
und hoch erscheinen. Die Entwicklung in ihren ersten Stadien ist auf 
dem Oberflächenbild Abb. lla zu verfolgen. 

Außer Spaltöffnungen, von denen später die Rede sein wird, weist die 
Epidermis mehrzellige Haare auf. Diese sind an den Segmentgrenzen und 
Hauptaufteilungswänden angeordnet. Die Haare werden unterhalb der 
Segmentgrenze, also in der oberen Zellreihe eines Segmentes, gebildet. 
Sie sitzen zu beiden Seiten der ventralen Zickzacklinie, zu mehreren in 
einer Reihe, entlang der ‚‚einschneidig‘‘ verlaufenden Segmentwand. In 
den Abbildungen wurden sie fortgelassen, weil sie das Zellnetz undeutlich 
gemacht hätten. Später werden auch an den ersten transversal antiklin 
verlaufenden Aufteilungswänden Haare gebildet, ebenfalls nur auf dem 
ventralen Teil der Blattoberfläche. Diese Beschränkung auf die Innen- 
seite der Blattspirale dürfte mit der Funktion der Haare als Schutz- 
vorrichtung für die ventral eingekrümmten embryonalen Blattspitzen 
zusammenhängen. Dafür spricht, daß die Haare mit zunehmendem Alter 
des Blattes verfallen. An älteren Blättern findet man daher nur die ge- 
bräunten, im Wachstum stehengebliebenen Basalzellen (MEUNIER 1887). 
Einzelheiten über die Bildung der charakteristisch geformten Haare er- 
übrigen sich in Anbetracht der Untersuchungen von Russow (1872) und 
vor allem von MEUNIER (1887), der eine geschlossene Entwicklungsreihe 
der Haare des Sporocarps von Pilularia gibt (MEUNIER 1887, Fig. 60 ff.). 
Die Haare des Blattes zeigen nicht denselben Grad von Differenzierung, 
den MEUNIER für das Sporocarp angibt, sondern erreichen nur einen 
Entwicklungsgrad, der der Fig. 60 von MEUNIER entspricht. 

Die Spaltöffnungen sind beim erwachsenen Blatt in regelloser Anord- 
nung über die ganze Fläche verteilt, jedoch immer so orientiert, daß ihr 
Spalt in der Blattlängsrichtung läuft. Ihre Zahl schwankt im allgemeinen 
ziemlich stark, was zum Teil auf die Lebensbedingungen des Blattes 
zurückzuführen sein dürfte. Die Spaltöffnungen sind nicht, wie zunächst 
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anzunehmen ist, nur über den Lufträumen angeordnet, sondern häufig 
gerade über der Ansatzstelle der Spanten, so daß die Atemhöhle von den 
bei der Diaphragmenbildung zu erwähnenden gespaltenen Spantenzellen 
gebildet wird. Die Atemhöhlen sind lang gestreckt, bis zur 2—3fachen 
Länge der Spaltöffnung, und stellen vergrößerte Interzellularen der sub- 


Me 


Abb. 20. Abb. 21. Abb. 22. 

Abb. 20—22. Blattquerschnitte zur Spaltöffnungsentwicklung. 10 u. Vergr. 304: 1. 
epidermalen Schicht dar (vgl. die Abb. 23, in der letztere mit feineren 
Linien eingezeichnet wurde). Die Schließzellen und ein Teil ihrer Nach- 
barzellen schließen die Atemhöhlen nach außen ab (Abb. 22). Die 
Schließzellen besitzen keine Nebenzellen, 
wie das Oberflächenbild Abb. 23 zeigt. 
Schwach nach außen vorgewölbt, treten 
sie im ausgebildeten Zustand ein wenig 
über die Oberfläche] hervor (Abb. 22). 
Ihre Anlagen sind auf Flächenschnitten 
und Oberflächenbildern leicht kenntlich 
an der Anordnung der Wände. Ring- 
wände, wie bei anderen Farnen (beson- 
ders Polypodiaceen), werden nicht gebil- 
det. Eine einfache Querwand schneidet 
das obere Drittel einer längsgestreckten 
Epidermiszelle ab, und die Wände dieser 
kleinen Zelle werden frühzeitig in die 
Nachbarzellen hinein vorgewölbt (vgl. 415, 25. Aufsicht auf die Epidermis eines 
die Anlagen in Abb. lla). Auf Blattquer- ausgewachsenen Blattes, darunterliegend 
schnitten sind solche Stadien schwer auf- ** u rte snif 
zufinden, da sie sich in der Form gar nicht 
und im Inhalt nur wenig von den umliegenden Epidermiszellen unterschei- 
den. Bevor der Spalt auftritt, der ein sicheres Merkmal ist, sind sie vor 
allem an der Atemhöhle kenntlich (Abb. 20, 21). Die Vorwölbung der 
Schließzellen tritt erst ein, nachdem die Membranverdickung beendet und 
der Spalt gebildet ist. Dieersten Anlagen der Spaltöffnungen erfolgen, wie 
ich es bereits für die Haare feststellen konnte, wiederum an den Segment- 
grenzen, wie aus Abb. lla ersichtlich ist. Doch v>2rliert sich die regel- 
mäßige Anordnung sehr bald, da frühzeitig beliebige andere Epidermis- 
zellen ebenfalls Spaltöffnungsmutterzellen anlegen, die aber nicht gleich- 
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zeitig entwickelt werden. Die ersten fertig ausgebildeten Spaltöffnungen 
beobachtete ich in einer nahe der dorsalen Zickzacklinie verlaufenden 
Reihe, während in den ventral gelegenen Mutterzellen desselben Seg- 
mentes noch nicht die Trennungswände aufgetreten waren. Es finden 
sich auch späterhin Spaltöffnungen von verschiedener Größe und Ent- 
wicklungsstufe im selben Bezirk (vgl. Abb. 21), sodaß man sagen darf, 
daß bis zu einem gewissen Alter das Blatt die Fähigkeit hat, nachträglich 
neue Spaltöffnungen einzubauen. 

Die subepidermale Schicht, die die Luftkammern außen begrenzt, setzt 
sich aus langgestreckten Zellen zusammen, die jedoch eine geringere 
Länge als die Epidermiszellen und die 2—3fache Breite derselben be- 
sitzen. Ihr Zellgefüge ist im ausgewachsenen Blatt durch zahlreiche 

kleine Interzellularen stark aufgelockert, die unter 

’” den Spaltöffnungen als Atemhöhlen eine beträcht- 

liche Größe erreichen (Abb. 23). Die Zellen sind, wie 

das übrige Assimilationsgewebe, dicht gefüllt mit 

Chloroplasten und heben sich daher scharf gegen die 

Epidermis ab, die infolge ihrer geringen Zahl kleiner 

blasser Plastiden fast farblos erscheint. Die zunächst 

außerordentlich regelmäßige Aufteilung der subepi- 

dermalen Schicht, die sich aus Abb. 24 ergibt, ist 

nicht ohne Bedeutung für die Feststellung der Seg- 

mentgrenzen in nicht mehr ganz jungen Blättern. 

1 Die Abb. 24 stellt einen Ausschnitt aus dem subepi- 

durch die tubepidermale dermalen Gewebe des in Abb. 26 wiedergegebenen 

Schicht einer jungen Blattes dar, der dem Segment 3 (Abb. 26) entspricht. 

Sale Ver met Eszeigt sich im Vergleich mit Abb.26, daß die begren- 

zenden Segmentwände (Wand 3 bzw. 1) in der subepi- 

dermalen Schicht (Abb. 24) noch einwandfrei zu erkennen sind, während 

in den anschließenden Spantenzellen (Abb. 26) bereits starke Verschie- 

bungen dieser Segmentwände eingetreten sind, sodaß eine sichere Ana- 

lyse dieser Abbildung nur an Hand des darüberliegenden subepidermalen 
Gewebes möglich war. 


2. Die Luftkammern. 


Die Lage der Luftkammern, die übrigens für alle Vegetationsorgane, 
also auch für Wurzel und Rhizom, charakteristisch sind, ist bereits an 
jungen, noch in Entrollung begriffenen Blättern mit Lupe oder Binokular 
ohne weiteres festzustellen. Die Wände der Kammern schimmern durch 
die Oberfläche des Blattes hindurch wie ein Netz aus langgezogenen 
sechseckigen bis rechteckigen Maschen, die in Längsreihen angeordnet 
sind. Ein Blattquerschnitt zeigt, daß jede Kammer etwa einen Zylinder- 
sektor darstellt, der so liegt, daß seine größte Ausdehnung in die Längs- 
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richtung des Blattes fällt. Ein Bild von der räumlichen Anordnung der 
Luftkammern eines nahezu ausgebildeten Blattes gibt Abb. 27. Auf der 
Vorderseite sind im unteren Teil die epidermalen Schichten entfernt, so- 
daß der Blick in die tangential angeschnittenen Lufträume frei wird, 
während im oberen Teil das Blatt durch einen radialen Längsschnitt 
halbiert ist. — Die Kammerquerwände — allgemein als Diaphragmen 
bezeichnet — stellen annähernd Kreissektoren dar, die mehr oder weniger 
senkrecht zur Längsrichtung des Blattes stehen. Nach außen werden die 
Luftkammern nur von den beiden epidermalen Schichten begrenzt, so- 
daß die Atemhöhlen der Spaltéffnungen in die Lufträume münden. Da- 
durch ist eine direkte Verbindung derselben mit der Außenwelt ge- 
schaffen; die Regulierung des Gasaustausches der Luftkammern mit der 
Außenluft fällt den Spaltöffnungsschließzellen zu. Das ganze Assimi- 
lationsgewebe des Blattes ist auf diese Weise aufgelockert. In sämtlichen 
Blattregionen — sowohl in den unter wie über Wasser befindlichen Teilen 
— sind die Lufträume gleichmäßig gut entwickelt und stehen in einer 
später zu erörternden Weise miteinander in Verbindung, sodaß ein zu- 
sammenhängendes Durchlüftungssystem für das ganze Blatt und das an- 
schließende Rhizom geschaffen ist. 

Ich möchte zunächst auf den Bau der ausgebildeten Luftkammern 
eingehen, bevor ich ihre Entwicklung behandle. Eine Luftkammer wird 
— wie schon erwähnt — seitlich von zwei radialen, längsverlaufenden 
Zellplatten (den Spanten) und oben und unten von zwei quergestellten 
(den Diaphragmen) begrenzt. Beide sind einschichtige Platten par- 
enchymatischer Zellen. Die der Spanten sind in ausgewachsenem Zu- 
stand in der Längsrichtung des Blattes gestreckt. Ihre Zellen besitzen 
reichlich Chloroplasten und Gerbsäure. Letztere ist auf die Zellen ver- 
teilt, also nicht in besonderen Behältern gespeichert. Die Zellplatten 
stellen kein festgesc hlossenes Gewebe dar, sondern sind ihrerseits wieder 
stark mit Interzellularen durchsetzt, indem die tangentialen Längswände 
der Zellen an mehreren Stellen jeder Wand sich aufspalten. Die Abb. 33 
läßt die Aufsicht auf die Fläche einer solchen Platte mit ihren Inter- 
zellularen (i) erkennen. Diese stellen sehr kleine luftgefüllte Kanäle dar, 
die in großer Zahl sämtliche Trennungswände siebartig durchsetzen und 
so eine direkte Verbindung je zweier benachbarter Luftkammern her- 
stellen. Es sind die von MEUNIER (1887) erwähnten ‚‚meats‘, die auch 
Jounson (1898) auf Blattquerschnitten beobachtete. Die Zellen der 
Spanten sind als Schwammparenchymzellen anzusehen, deren zahlreiche 
Arme kurz und nur in einer Ebene entwickelt sind. Auch die Zellplatten 
der Diaphragmen sind durch solche Interzellularen aufgelockert (Abb.33), 
wodurch eine Verbindung der Luftkammern in der Längsrichtung zu- 
stande kommt. 

Die Begrenzung der Luftkammern nach dem Blattinnern zu bildet 
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die unter CIId3 noch zu erwähnende Parenchymscheide, eine ge- 
schlossene Schicht von chlorophyllführenden, reichlich Stärke speichern- 
den Zellen. Nach außen zu schließt die subepidermale Schicht, wie schon 
erwähnt, die Luftkammern ab. 

Die gesamte Anordnung des Interzellularensystems und seine direkte 
Verbindung mit der Außenwelt deuten darauf hin, daß die Luftkammern 
dem Massentransport von Luft beim Gasaustausch der verschiedenen 
Blattregionen dienen. Außerdem wird durch die starke Porosität der 
Trennungswände und die Interzellularenbildung in dem angrenzenden 
subepidermalen Gewebe eine denkbar rationelle Ausnutzung dieser 
Schichten im Interesse der Assimilation erreicht. Es sind nämlich die 
Spantenzellen auf zwei Flächen vollständig und auf den anderen fast zur 
Hälfte von Luft begrenzt, sodaß die Spanten sozusagen von Luft durch- 
spült werden. Eine nicht zu unterschätzende Bedeutung der Spanten 
liegt darin, bei einer etwaigen lokalen Wasserinvesion infolge von Ver- 
letzung die benachbarten Luftkammern zu schützen. Damit steht im 
Einklang die geringe Größe der ,,méats‘‘, die dem Wasser den Durchtritt 
verwehren, während sie die Luft in genügendem Maße ungehindert durch- 
lassen. Trotzdem behält das Blatt eine ausreichende Kestigkeit. Ich 
beobachtete Blätter, die, unter Wasser abgeschnitten, mit den Schnitt- 
flächen mehrere Tage im Wasser gestanden hatten, ohne daß dieses in 
dem Interzellularensystem hochgestiegen war. 

Die Entwicklung der Luftkammern setzt schon im sehr jungen Blatt 
an der Basis ein und schreitet zur Spitze hin fort. Verfolgt man daher ein 
Blatt von der Spitze bis zur Basis, so trifft man nacheinander auf Luft- 
kammern aller Entwicklungsstadien, von den jüngsten Interzellularen bis 
zu ausgebildeten Luftkammern. Eine zusammenhängende Darstellung 
der Entwicklung läßt sich am besten an Hand von optischen Schnitten 
eines Totalpräparates geben, da Mikrotomschnitte nicht gleichzeitig alle 
Kammern verschiedenen Alters treffen. Um die räumlichen Einzelheiten 
zu klären, ist eine Kombination optischer Längsschnitte mit Schnitten 
verschiedener Richtung durch die einzelnen Blattregionen notwendig. 
Wichtig sind vor allem gute Querschnitte, die vom Totalpräparat nicht 
zu gewinnen sind. 

Ich möchte versuchen, an Hand der Abb. 26, die nach einem Total- 
präparat (Methode siehe BII) gezeichnet wurde, die Entwicklung der 
Luftkammern bis zum mittleren Alter darzustellen. Es handelt sich um 
ein sehr junges Blatt mit einer Windung, dessen Scheitelzelle noch nicht 
aufgehört hat, Segmente abzuschneiden, und dessen älteste Segmente 
noch nicht in den endgültigen Zustand übergegangen sind. Auf der Ober- 
fläche des Blattes sind an den Seiten die ‚‚einschneidig‘‘ (vgl. S. 57) ver- 
laufenden Segmentgrenzen der obenliegenden Segmentreihe sichtbar. 
Segmentwand 1 ist die erste mit Sicherheit festzustellende. Ihr schließen 
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sich die jüngeren Segmentwände 3, 5, 7 usw. an. Das durch sie abge- 
schnittene Segment ist jedesmal mit gleicher Ziffer bezeichnet wie sie. 
In der Mitte, d. h. zu beiden Seiten der ersten sekundären Segmentwand, 











Abb. 27. 








Abb. 25. Analyse der Aufteilung der Spantenmutter- 

zellen von Segment 5 in Abb. 26. — Abb. 26. Totalpräpa- 

rat eines jungen Blattes. Assimilationsgewebe im opti- 

schen Schnitt. Vergr. 258 : 1. — Abb. 27. Räumliche An- 

ordnung der Luftkammern in einem fast ausgewachsenen 

Blatt. — Abb.28. Vier verschiedene Typen der Aufteilung 
der Spantenmutterzelleu. Schema. 


ist das Kammergewebe durch Entfernung der beiden epidermalen Schich- 
ten bloßgelegt zu denken. Man sieht das Assimilationsgewebe im An- 
schnitt (zeichentechnisch durch stärkere Liniatur hervorgehoben) und 
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wirft zugleich einen Blick in die sich nach innen verengernden Luftkam- 
mern bis auf die an ihrem Grunde sichtbare Parenchymscheide, die in der 

Das gesamte System von Spanten und Diaphragmen geht aus der 
drittäußersten Schicht des jungen Blattes hervor, der im Querschnitt 

(Abb. 7) noch einschichtigen Lage der „partition cells‘ (siehe Aufteilung 
der Segmente C II b). Ihre Zahl ist entsprechend der regelmäßigen Zahl 
von sekundären Segmenten konstant, in jedem Segment fünf (vgl. Abb.7), 
und wird vorerst nicht mehr durch radiale Wände vermehrt. Diese Zellen 
seien im folgenden als „‚Spantenmutterzellen‘‘ bezeichnet. Die Bildung 
der Luftkammern in dieser einen Zellschicht beruht auf einem rein 
schizogenen Vorgang und entspricht der Entstehung von typischem 
Schwammparenchym anderer Blätter. Nachdem die Aufteilung im Seg- 
ment bis zum Stadium von Segment 3 in Abb. 4 fortgeschritten ist, eine 
Segmentlänge also in 2—4 Spantenmutterzellen zerlegt ist, setzt die Bil- 
dung von Interzellularen ein (vgl. Segment 11 und 9 in Abb. 26). Sie 
treten zunächst an sämtlichen Zellecken der Spantenmutterzellen auf, in 
der Reihenfolge der Entstehung der Segmentwände, und vergrößern sich 
durch Aufspaltung der Längswände entlang den radial verlaufenden 
Kanten der Spantenmutterzellen, sodaß auf dem Querschnitt und 
Radialschnitt bald die Interzellularen je zweier in radialer Richtung 
aneinandergrenzenden Zellecken miteinander verschmelzen. Ich möchte 
an dieser Stelle bereits auf die plastische Abb. 28 hinweisen, da sie durch 
die Kombination von Queı- und Tangentialschnitt die räumliche Auf- 
fassung erleichtert. Außer den Spantenmutterzellen (Sm) sind in dieser 

Abbildung im Hintergrund die Zellen der Parenchymscheide angedeutet. 
Es spalten sich nicht die ganzen Zellflächen, weder die antiklinen Quer- 
noch Längswände der Spantenmutterzellen auf. Daher entstehen iso- 
lierte Interzellularen — meist vier in jeder Segmentlänge —, die in längs- 
verlaufenden Reihen angeordnet und an den Segmentgrenzen mehr oder 
weniger gegeneinander verschoben sind (vgl. Segmentwand 1 in Abb. 26). 
Der zunächst geschlossene Zylinder von Spantenmutterzellen (Abb. 7) 
wird auf diese Weise in zehn Längsreihen aufgeteilt. Diese Zahl kann 

auch im ausgewachsenen Blatt erhalten bleiben. Nicht allzu selten treten 

jedoch sekundäre Aufspaltungen ein, durch die kleinere überzählige Luft- 
räume entstehen, die später zu erwähnen sind. 

Mit dem vorherrschenden Wachstum des Blattes in der Längsrichtung 
hängt zusammen, daß auch die Ausbildung der Spanten in dieser Rich- 
tung derjenigen in der radialen Richtung voraneilt. Es sei daher zunächst 
die erstere erörtert. Es werden hauptsächlich Querwände gebildet, die 
jedoch meistens nicht mehr parallel, sondern geneigt zu den übrigen 
Querwänden verlaufen, und deren Lage maßgebend ist für die Form der 
älteren Spanten und die Ausgestaltung der Interzellularräume. Das 
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plastische Schema (Abb. 28) zeigt den Verlauf dieser schiefen Wände 
(- - -). Die meisten gehen von einem Interzellularraum zu einem benach- 
barten und schlagen dabei drei verschiedene Wege ein. Die einzelnen 
Typen sind in Abb. 28 wiedergegeben. Der regelmäßigste Aufteilungstyp 
ist der in Zelle a vorliegende. Die Wand (- - -) verläuft diagonal durch die 
Zelle zu einem höher oder tiefer liegenden Interzellularraum. In selte- 
neren Fällen verläuft sie bogig zu dem auf gleicher Höhe liegenden Inter- 
zellularraum (- - - in Zelle c). Zwei weitere Aufteilungstypen zeigen die 
Zellen b und d in Abb. 28. Hier trifft die neugebildete Querwand (- - -) 
einseitig (in b) oder beiderseits (in d) auf eine Längswand, die noch mit 
der Nachbarzelle im Verbande ist, und erst jetzt wird an der Schnitt- 
kante ein neuer Interzellularraum angelegt. Dadurch wird deren Zahl, 
die bisher vier in der Segmentlänge betrug, noch nachträglich vermehrt, 
während sie bei den Aufteilungsweisen a und c nicht steigt. Eine Kombi: 
nation der erwähnten Typen führt zu einer zwischen vier und acht 
schwankenden Zahl von Interzellularräumen in der Segmentlänge. Die 
Durchschnittszahl ist sechs. Es tritt später keine Vermehrung dieser 
Zahl mehr ein, und deshalb bietet sie Anhaltspunkte für die Bestimmung 
der Segmentlänge im ausgewachsenen Blatt, auf die ich später zurück- 
kommen werde. Da von den obigen Typen der in Zelle a vorliegende der 
häufigste ist, erhalten sehr oft die Spantenzellen eine charakteristisch 
asymmetrische Form. Jede behält nur auf einer Seite Verbindung mit der 
Nachbarzelle, meist abwechselnd rechts oder links, während die gegeniiber- 
liegende Seite ganz von Interzellularraum begrenzt wird (vgl. die räum- 
liche Anordnung im Schema Abb. 28). Es tritt nun das für Schwamm- 
parenchym typische lokale Flächenwachstum in den einzelnen Zellen ein. 
Hierdurch werden die an die Interzellularräume grenzenden Wandpartien 
stark vergrößert und in tangentialer Richtung zu ‚Armen‘ ausgezogen, 
aus denen durch weitere Aufteilung später die Diaphragmen hervorgehen. 
Die sich berührenden Membranteile der Verbindungsstücke dagegen 
stellen ihr Wachstum ein. Bei einer Aufteilung nach Typ a entstehen 
dann Zellkomplexe von zwei asymmetrischen Zellen, wie z. B. Komplex I 
und IV in Abb. 25. Diese Abbildung gibt die Analyse von Segment 5 in 
Abb. 26 wieder, die allerdings keinen Anspruch auf unbedingte Genauig- 
keit machen kann, da eine Gesetzmäßigkeit im Auftreten der einzelnen 
Typen nicht vorliegt und deshalb eine eindeutige Analyse in dem vor- 
liegenden Stadium nicht mehr möglich ist. Die von mir angenommene 
Aufeinanderfolge der Wände ergibt sich aus der nebenstehenden Signa- 
tur. Je zwei ausgezogene Wände ( ) begrenzen eine der vier Spanten- 
mutterzellen. Außer diesen Zweiergruppen treten Gruppen von drei oder 
vier asymmetrischen Zellen auf, die aus einer einzigen Spantenmutter- 
zelle hervorgehen. Die Dreier- bzw. Vierergruppen entstehen durch 
Koribination der Aufteilungstypen b oder d mit a. Dabei werden zu- 
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nächst eine (Fall 6) oder zwei (Fall d) symmetrische Tochterzellen ge- 
bildet, deren jede sich nach Typ a weiterteilen und zur Bildung einer 
Dreiergruppe (Komplex II, III in Abb. 25) oder einer Vierergruppe 
führen kann. So erklärt es sich, daß regelmäßig mehr als acht asymme- 
trische Zellen (—Spantentochterzellen) in einer Segmentlänge vor- 
kommen. 

Es stoßen nach Beendigung der geschilderten Teilungen auf jeden 
Interzellularraum beiderseits 1—2 antikline Querwände auf, wodurch 
dieser im Tangentialschnitt die Form eines Fünf- bis Sechsecks annimmt. 
Im Laufe der weiteren Entwicklung verlängern sich die Interzellular- 
räume, und die sich einschiebenden Querwände verlaufen parallel zu den 
Begrenzungsflächen der Spantenmutterzellen ( Abb. 25). Es werden 
also wieder symmetrische, beiderseits von 
Interzellularraum begrenzte Zellen ge- 
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Abb. 29. Schema einer Luftkammer mittleren Alters. — Abb. 30—31. Zwei Luftkammern 
verschiedenen Alters im Radialschnitt. Optischer Schnitt. Vergr. 258 : 1. 


bildet, die unter Aufteilung ein rasches Längenwachstum der Assimi- 
lationsspanten und Luftkammern hervorrufen. In Abb. 26 ist an den 
Spantenzellen der älteren Lufträume von Segment 1 das Auftreten der 
symmetrischen Zellen zu verfolgen. Abb. 32a gibt das plastische Bild 
eines Ausschnittes aus einer gleich weit entwickelten Luftkammer in 
stärker vergrößertem Maßstabe und unter verändertem Gesichtswinkel. 
Es entspricht der durch die punktierte Linie in Segment 1 (Abb. 26) um- 
grenzten Region und gibt den Blick auf den Boden einer Kammer, der 
von den beiden Armen gebildet wird, und auf einen Teil der Kammer- 
längswände, deren Konvergenz nach dem Blattinnern hin durch den 
Querschnitt besonders deutlich wird. — Abb. 29 ist ein schematisiertes 
plastisches Bild einer älteren Luftkammer, das zugleich als Übersichts- 
bild dienen möge. Die Orientierung ist die gleiche wie in Abb. 26. Die 
Vorderfläche des Bildes stellt daher den Tangentialschnitt der Luft- 
kammer, die rechte Seitenfläche den Radialschnitt durch die benachbarte 
Kammer dar. Die Aufsicht auf die (schattierte) Seitenfläche liefert ein 
Bild, wie es auf der Vorderfläche der Blocks C und D (Abb. 19) vorliegt, 


der Entwicklungsgeschichte des Farnblattes. (Pilularia globulifera L.) 79 


das einen radialen Längsschnitt durch jüngere Blattregionen darstellt, 
und wie es dem Radialschnitt Abb. 31 entspricht. Diese Abbildung wurde 
in allen Einzelheiten genau nach dem Objekt aufgenommen (Methode 
BII wie Abb. 26). Die im Schnitt getroffenen Arme (entsprechend A in 
Abb. 29) wurden in Abb. 31 in stärkerer Liniatur hervorgehoben, wäh- 
rend ich die tiefere Lage der Kammerlängswand durch schwache Schat- 
tierung anzudeuten versuchte. Abb. 30 gibt in gleicher Lage und Technik 
eine weit jüngere Luftkammer wieder, die etwa dem Segment 5 in 
Abb. 26 entstammen mag. Zwischen die Abb. 30 und 31 würden die in 
Abb. 19 wiedergegebenen Entwickkıngsstadien einzuschieben sein, um 
ein Bild von dem Wachstum der Luftkammern in radialer Richtung zu 
geben, auf das ich im folgenden eingehen möchte. Es geht mit dem 
Längenwachstum der Kammern Hand in Hand und vollzieht sich unter 
Einschiebung von tangentialen Wänden in die Spantenzellen, wodurch 
die für den Tangentialschnitt erwähnten Spantenreihen räumlich zu 
radial gestellten Zellplatten ausgebaut werden. Diese Radienvergröße- 
rung setzt ein, wenn die Luftkammern in ihrer Entwicklung ein Stadium 
erreicht haben, wie es in Segment 3 und 5 in Abb. 26 vorliegt. Abb. 30 
z.B. stammt von einem Schnitt, der durch eine dem Segment- 5 in 
Abb. 26 entsprechende Blattregion etwa in Richtung des Pfeiles radial 
verlaufen sein mag. In diesem Alter bestehen, wie aus der Abbildung 
hervorgeht, die Spanten aus zwei Zellen in radialer Richtung. Mit wei 
terem Wachstum des Blattes tritt eine Vergrößerung dieser Zahl ein. Es 
werden bald drei (Block C in Abb. 19), dann vier und fünf (Din Abb. 19), 
und weiterhin sechs (Abb. 31) Zellen und mehr gebildet. Im ausge- 
wachsenen Blatt schwankt ihre Zahl meist zwischen 10 und 15. Ein Ver- 
gleich der Abb. 30 und 31 zeigt deutlich die relativ stärkere Längs- 
streckung des Inte-zellularraumes und die Aufteilung der Kammerlängs- 
wand in mehrere Einzelzellen, die auch in Abb. 31 noch eine geschlossene 
Zellplatte bilden. Die ,,méats‘‘ werden erst später angelegt. 

Die Diaphragmen entstehen, indem sich die ‚‚Arme‘‘ der Spanten- 
zellen durch radiale Wände aufteilen, deren Zahl von außen nach dem 
Blattinnern zu abnimmt, sodaß der Kreissektor zustande kommt, der 
die Grundform des Diaphragma darstellt. Seine Bildung setzt in den 
peripheren Spantenzellen mit ganz charakteristischen Wänden ein, deren 
Lage aus Abb. 32 b hervorgeht. Diese Abbildung zeigt einen Ausschnitt 
aus der peripheren Schicht von Spantenzellen, entspricht also der vorde- 
ren Zellschicht in Abb. 32 a, in einem etwas älteren Stadium. Es wird 
zuerst der Arm von der eigentlichen Spantenzelle abgetrennt durch die 
schräge Wand 6 (Abb. 32 b). Sie verläuft nicht von einem Interzellular- 
raum zu dem darüberliegenden, sondern schräg auf eine der letztgebilde- 
ten Querwände a zu, die betreffende Spantenzelle dabei aufspaltend 
(Abb. 32 b). Entlang der oberen Radialkante dieser Wand wird dann ein 
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Interzellularraum gebildet (Js in Abb. 33). Durch frühzeitiges Auftreten 
dieser Wand 6 und nachträgliches Einschalten tangentialer Wände in die 
peripheren Teile können die Spanten auf weitere Strecken, sogar bis zur 
Parenchymscheide hin, gespalten werden (Abb. 21). Solche sekundären 
Spaltungen sind nicht selten und erklären die Überzahl von Spanten auf 
dem Querschnitt, die bereits oben erwähnt wurde. Von den zwei abge- 
schnittenen ‚Armen‘ wird im peripheren Teil des Diaphragma dann 
meist nur der eine durch eine Wand (cin Abb. 32 b) aufgeteilt, die einfach 
längs verläuft, so daß hier das Diaphragma in tangentialer Ausdehnung 
aus drei Zellen besteht. Nach dem Blattinnern zu tritt meist nur eine der 
Wand 6 oder c entsprechende Längswand 
auf, die weiter zentralwärts auch noch 
wegfällt, sodaß das Diaphragma sich zur 
Blattmitte hin verschmilert. Abb. 33 
gibt den Blick in den unteren Teil einer 






Abb. 32b. Abb. 33. 
Abb. 32a. Ausschnitt aus einer jüngeren Luftkammer. (Schematisiert.) — Abb. 32b. Schema der 
Diaph bildung. — Abb. 33. Ausschnitt aus einer ausgewachsenen Luftkammer mit Blick auf 
Diaphragma und Kammerlängswand. 





Luftkammer aus einer fast ausgewachsenen Blattregion wieder, in glei- 
cher Lage und Darstellung wie Abb. 29. Der Tangentialschnitt, ebenso 
wie das Zellnetz von Diaphragma und Kammerlängswand wurden nach 
einem Objekt aufgenommen und zum räumlichen Bilde ergänzt. In dem 
Diaphragma lassen sich die peripheren Zellen ziemlich genau auf das in 
Abb. 32b gegebene Schema zurückführen. Der längere ‚‚Arm‘‘, der die 
Wand c ausgebildet hat, liegt in diesem Falle links, wie sich aus der Lage 
des großen an die subepidermale Schicht stoßenden Interzellularraumes 
(Ja) schließen läßt. Auch die Anordnung der bereits unter „Bau der 
Luftkammern“ besprochenen Interzellularen in den Kammerwänden 
(der ,,méats‘ von MEUNIER) geht aus der Abb. 33 hervor. 

Die weitere Entwicklung der Luftkammern bringt nichts wesentlich 
Neues mehr. Sie beruht auf der fortschreitenden Streckung und Ver- 
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mehrung der symmetrischen Zwischenzellen in der bereits für Segment 1 
in Abb. 26 beschriebenen Weise. Deshalb will ich darauf nicht näher 


eingehen und verweise nur noch auf die Tangential- 
schnitte Abb. 34 und 35, die bei gleicher Vergröße- 
rung gezeichnet sind und ein Bild von der starken 
Streckung der Spanten in der Längsrichtung geben. 
Abb. 34 würde der Abb. 32a, Abb. 35 dagegen der 
Abb. 33 entsprechen. 

Es bleibt mir nun noch übrig, auf den Anschluß 
der Kammerwände an die beiden geschlossenen Ge- 
webeschichten einzugehen, die als subepidermale 
Schicht und Parenchymscheide den Luftraum be- 
grenzen. Dazu möchte ich auf die Radialschnitte 
Abb. 30 und 31 und die plastische Abb. 28 zurück- 
greifen. Die vom Radialschnitt getroffenen ,, Arme“ 
haben nicht in ganzer Ausdehnung Anschluß an 
die subepidermale Schicht. Dies beruht auf der Bil- 
dung von Interzellularen an den Stellen, wo die 
Arme‘ von je zwei asymmetrischen Zellen zusam- 
menstoßen (Ja in Abb. 33). Es entstehen auf diese 
Weise die zwischen Diaphragma und subepidermaler 
Schicht vorhandenen Interzellularen, die besonders 
in Abb. 26 stark hervortreten. Die nach dem Blatt- 
innern zu sich anschließende Parenchymscheide pflegt 
lange Zeit einschichtig zu sein, wird jedoch in diesen 
älteren Blättern häufig noch durch tangentiale Wände 
aufgeteilt und zeigt dann in der äußersten der beiden 
Schichten vielfach Interzellularenbildung. 

Zum Schluß sei noch einiges über die Begrenzungs- 
flächen der Spantenzellen gesagt. Im Stadium von 
Segment 3 und 5 in Abb. 26 besteht das ganze Span- 
tengewebe aus mehr oder weniger asymmetrischen 
Zellen, deren Wände auf dem Tangentialschnitt kon- 
kav zum Luftkammerhohlraum verlaufen. Auf dem 
zugehörigen Querschnitt (Abb. 19) dagegen zeigen 
sie die bekannte zum Hohlraum konvexe Form, die 
durch den Turgor der Zelle verursacht wird. Räum- 
lich betrachtet liegen hier Sattelflächen vor, diein den 
beiden zueinander senkrechten Ebenen diese beiden 
entgegengesetzt gekrümmten Schnittbilder ergeben, 
wie es an Hand der Abb. 32a, b vorzustellen ist. 














Abb. 35. 


Abb. 34-35. Junge und 

ausgewachsene Luftkam- 

mer aus dem Tangential 
schnitt. Handschnitt. 


Vergleicht man rückblickend das gesamte Luftkammersystem mit ty- 
pischem Schwammparenchym, so zeigt sich, daß es sich bei Pilularia um 
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ein Schwammparenchym von besonders hoher Differenzierung handelt. 
Die einzelne asymmetrische Spantenzelle läßt sich als eine Schwamm- 
parenchymzelle auffassen, die in radialer, quer- und längstangentialer 
Richtung ,, Arme‘ ausbildet. Die radialen ,,Arme“ bleiben jedoch unter- 
einander im Verband, sodaß in dieser Richtung Lamellen ausgebildet 
werden. Außerdem sind die „Arme‘‘ nach den drei Richtungen des 
Raumes in mehr oder weniger zahlreiche Einzelzellen aufgeteilt, die sich 
in verschiedenem Grade differenzieren. In quertangentialer Richtung 
werden nur 1—2 Zellen gebildet. Je zwei „‚Arme‘“‘ bilden ein Diaphragma. 
Die abgeschnittenen Zellen zeigen ihrerseits Ansätze zur Schwamm- 
parenchymbildung, indem sie sehr kurze ,, Arme‘ ausbilden, die die 
„meats‘‘ der Diaphragmen begrenzen (Abb. 33). In der Blattlängsrich- 
tung erreichen die Einzelzellen der ,,Arme“ ihre größte Zahl und Länge, 
während in radialer Richtung ihre Zahl und Ausdehnung beschränkt 
bleibt, aber die Differenzierung der Einzelzellen besonders hoch ist. Diese 
spalten an zahlreichen Stellen ihre tangentialen Wände auf, wodurch die 
„meats‘‘ der Kammerlängswände entstehen (Abb. 33). Die Zellen dieser 
Wände sind daher wieder als Schwammparenchymzellen mit zahlreichen 
kurzen ,,Armen“ aufzufassen. 


3. Das Leitbündel. 

Das Leitbündel durchzieht in Gestalt eines zentralen Zylinders das 
Blatt bis zu seiner Spitze, wo es sich in der unter C II d 4 näher erläu- 
terten Weise im Gewebe verliert. Es wird wie die epidermalen Schichten 
frühzeitig angelegt und hat seine endgültige Größe erreicht, bevor das 
Assimilationsgewebe ausgewachsen ist, sodaß in späteren Entwicklungs- 
stadien die Vergrößerung des Blattquerschnittes nur auf Vergrößerung 
der Spanten und der beiden epidermalen Zellschichten beruht. Der Leit- 
bündelquerschnitt Abb. 36 ist z. B. einer Blattregion vom Entwicklungs- 
stadium des Blockdiagramms B in Abb. 19 entnommen. Abb. 38 gibt das 
Bündel eines Querschnittes mit bereits 5—7zelligen Spanten wieder, ent- 
spricht also dem Stadium vom Block D in Abb. 19. Sämtliche Quer- 
schnitte (Abb. 36—39) wurden bei gleicher Vergrößerung aufgenommen. 
Aus Abb. 38 geht hervor, daß die Differenzierung der Leitelemente sehr 
spät einsetzt, denn es sind nur die Primanen im Gefäß- und Siebteil (Tp 
und Sp) und ein kleiner Teil der späteren Siebröhren (S) ausgebildet. Die 
übrigen Siebröhren und die Tracheiden sind noch sämtlich undifferen- 
ziert. — Ich möchte zunächst den Bau des Leitbündels eines ausgewachse- 
nen Blattes, wie ihn Abb. 39 darstellt, betrachten. Es fallen vor allem 
die beiden großen Schraubentracheiden (7) ins Auge, die, durch zwei 
Reihen großlumiger Parenchymzellen voneinander getrennt, in der Mitte 
des Bündels liegen. An diese schließen sich die übrigen, teils Ring-, teils 
Schraubentracheiden an, in flachem Bogen zur Dorsalseite des Blattes 
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hin verlaufend und an Größe abnehmend. Es entsteht dadurch der von 
Russow (1872) erwähnte ,,stumpfe Winkel‘, dessen Scheitel zur Ventral- 
seite gerichtet ist. Zwischen den beiden ‚großen Tracheiden“ finden sich 
im Anschluß an die erwähnten zentralen Parenchymzellen die beiden — 
selten drei — Gefäßprimanen (7'p), während weiter dorsal zwischen den 
Schenkeln des Tracheidenwinkels der Hauptkomplex von Siebröhren (8) 
liegt, der von Leitparenchym umgeben wird. Zwei weitere kleinere 
Gruppen von Siebröhren liegen ventral von den großen Tracheiden, 
ebenfalls durch Parenchym abgegrenzt, das auch sonst überall zwischen- 
gelagert ist. Ein Kreis von relativ großen Parenchymzellen (Ph) umgibt 
das gesamte Leitbündel. Er sei nach Russow (1872) als Phloömscheide 
bezeichnet, wozu mich ein Vergleich mit dem Bündel von Marsilia (siehe 
Russow, Fig. 26) veranlaßte, obgleich die Siebröhren, die bei Marsilia 
noch als geschlossener Ring das Bündel umgeben, bei Pilularia in ge- 
ringerer Zahl entwickelt und auf einzelne Komplexe beschränkt sind. 
Diese Phloömscheide besteht aus großen, stark gerbsäurehaltigen Zellen, 
an die sich nach außen die ebenfalls gerbsäurereiche Endodermis (E) mit 
typischen Casparyschen Streifen anschließt. Letztere entsteht aus der 
äußersten Procambiumschicht, wie schon erwähnt und auch von JoHN- 
SON (1898) festgestellt wurde. Die Endodermis wird nach außen umgeben 
von einem Zylinder großer parenchymatischer Zellen (P), die reichlich 
Stärke führen und als geschlossene Schicht die innere Begrenzung der 
Luftkammern bilden. Sie wurde bereits mit dem Namen ,, Parenchym- 
scheide‘‘ benannt, der mir in Anlehnung an die entsprechend gelagerte 
Zellschicht der Gramineenleitbündel berechtigt erscheint (vgl. SOHWEN- 
DENER 1898). — Bezüglich des Baues der einzelnen Leitelemente ver- 
weise ich auf die erwähnte Arbeit von Russow (1872). — Über die Ent- 
wicklung des Leitbündels liegen außer der Bemerkung Jonnsons, daß die 
Lage der ‚großen Tracheide‘‘ konstant sei, keine weiteren Unter- 
suchungen vor. Es gelang mir, durch Beobachtung und Analyse ge- 
nügend zahlreicher Querschnittbilder auch im ausgewachsenen Blatt die 
genetischen Linien mit genügender Sicherheit festzustellen und dadurch 
eine Lagebeziehung aufzufinden zwischen den Leitelementen und den 
sekundären Segmenten des Blattes. Den folgenden Ausführungen lege 
ich als Auswahl der untersuchten Entwicklungsstadien die Abb. 36—38 
zugrunde, in denen die sekundären Segmentwände mit stärkerer Liniatur 
ausgezogen sind, während die gestrichelte Signatur (- - -) die ersten Auf- 
teilungen im sekundären Segment andeutet. 

Das jüngste Stadium, auf dem man die ersten Leitelemente über- 
haupt erkennen kann, entspricht dem der Abb. 8. Hier ist bereits die 
„große Tracheide‘‘ angelegt, die sich infolge ihrer konstanten Lage von 
älteren Stadien bis hierher zurück verfolgen läßt. In Abb. 36 ist sie durch 
ihre Größe von allen anderen Elementen zu unterscheiden. Sie gehört 
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dem Procambium von ,,section“ II an, dessen Entwicklung zunächst ver- 
folgt werden möge. Das Segment wird zuerst kreuzweise aufgeteilt 
(---). Die „große Tracheide“, die immer in dem Winkel von Segment- 
wand I und II angelegt wird, entspricht dem einen Viertel, wie aus 
Abb. 8 hervorgeht. Sie kann auch durch zwei Tracheiden von geringerer 
Größe ersetzt werden (Abb. 36, 38), deren jede dann einem Achtel ent- 
spricht. In den Anlagen dieser ,,groBen Tracheiden‘‘ werden die weiteren 
Teilungen, aber nicht das Wachstum eingestellt. Dadurch erreichen sie 
den großen Querdurchmesser und drängen die umliegenden Zellen bei- 
seite. Die Folge ist die in Abb. 37 besonders auffallende Ausbuchtung der 
Segmentwand II, die für die Analyse älterer Stadien (Abb. 38, 39) wert- 
voll ist. Die Ausbildung dieser ersten Tracheidenanlagen zu Schrauben- 
tracheiden setzt erst so spät ein, daß sie zu den zuletzt ausgebildeten 
Elementen zu stellen sind. — Die übrigen drei Viertel von Segment II 
teilen sich in verschiedenem Grade auf. Die beiden zur Medianen ge- 
wandten Viertel schalten noch 1—2 Wände senkrecht zur Medianen ein 
(Abb. 36, 39) und bleiben als relativ große Leitparenchymzellen (L) 
zwischen den „großen Tracheiden“ erhalten. Die beiden peripher ge- 
legenen Zellen gehören der Endodermis (E) und Phloömscheide (Ph) an. 
Die Leitparenchymzellen enthalten sämtlich Gerbsäure und mehr oder 
weniger stärkeführende Plastiden, worauf auch Russow (1872) hinweist. 
— Das restliche Viertel von Segment II schneidet zuerst ebenfalls die 
Mutterzelle für Endodermis und Phloömscheide ab, während es sich im 
übrigen in kleine Zellen aufteilt. Von diesen gestalten sich einige zu Sieb- 
röhren (8) — der kleinen Siebröhrengruppe der Ventralseite — aus, wäh- 
rend die anderen parenchymatischen Charakter behalten. — Die größte 
Anzahl von Leitelementen liefert das große dorsale Segment I, dessen 
Analyse nur für die größeren Zellkomplexe (Viertel) genau durchgeführt 
werden konnte (- - -). Von den zunächst gebildeten vier Vierteln (vgl. 
Abb. 8) weisen die an die Mediane grenzenden, zentral gelegenen nach 
weiterer Aufteilung die ersten differenzierten Elemente auf. Im Winkel 
von Mediane und Wand I wird in jedem dorsalen Segment durch Ring- 
auflagerungen eine Tracheide ausgebildet. Diese beiden stellen die Gefäß- 
primanen des Blattes dar (7'p in Abb. 36). Sie bleiben meist die einzigen 
im Leitbündel und fallen zunächst fast in jedem 10-~-Schnitt ins Auge, 
da ihre Ringe sehr dicht liegen. Erst mit zunehmender Streckung des 
Blattes entfernen sich die Ringe voneinander, und die zwischen ihnen 
liegenden Wandpartien werden durch das Wachstum der Nachbar- 
elemente bis zur starken Verengung des Lumens zusammengedrückt 
(Abb. 39). Auf Schnitten durch ausgewachsene Blätter sind diese Pri- 
manen daher leicht zu übersehen. Fast gleichzeitig mit den Gefäß- 
primanen treten im peripheren Viertel zu beiden Seiten der Medianen die 
Siebprimanen (Sp in Abb. 36) auf. Es wird auch hier, wie in Segment II, 
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Abb. 38. 





Abb. 39. 


Abb. 36—39. Leitbtindelentwicklung auf Querschnitten. Vergr. 480: 1. 
Abb. 36—38: 10 u, Abb. 39: 20 u. 
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zunächst durch eine Perikline die Mutterzelle für Endodermis und 
Phloömscheide abgeschnitten, die gewöhnlich eine tangentiale (Abb. 36) 
und wenige radiale Wände einschaltet (Abb. 37, 38). In dem zentral ge- 
legenen Achtel werden dann an der Grenze der Phloömscheide die Sieb- 
primahen (Sp in Abb. 36), meist vier, seltener 5—6, angelegt und zentri- 
petal anschließend die späteren Siebröhren (S in Abb. 36) herausdifferen- 
ziert. Die Siebelemente jüngerer Stadien sind auf Mikrotomquerschnitten 
am sichersten an ihren verdickten Wänden von stark lichtbrechender 
Substanz zu erkennen, die Eosin stark speichert. — Außer den erwähnten 
Elementen bilden sich aus dem dorsalen Segment I die meisten der 
Tracheiden (7 in Abb. 39) und das Leitparenchym (L), das die einzelnen 
Gruppen von Leitelementen gegeneinander abgrenzt. Dabei liefert von 
den beiden der Mediane abgekehrten Vierteln das periphere nur Endo- 
dermis und Phloémscheide, das zentrale fast ausschließlich Tracheiden, 
die in 1—3 Reihen nebeneinander als Schrauben- bzw. Ringtracheiden 
mit stark verholzten Wandauflagerungen den Hauptbestandteil des Tra- 
cheidenbogens ausmachen (Abb. 39). — Die Segmente III und IV be- 
teiligen sich in ihrem peripheren Teil am Aufbau der Endodermis und 
Phloömscheide, während ihre inneren Zellen sich durchweg zu Leit- 
parenchym und vereinzelt zu Tracheiden herausbilden (Abb. 39). 

Zusammenfassend stellt sich die Verteilung und Entwicklung der 
Leitelemente so dar: Der Hauptteil der Leitelemente entfällt auf das 
dorsale Segment I, aus dem die Siebprimanen und späteren Siebröhren, 
sowie die Gefäßprimanen und die Mehrzahl der übrigen Tracheiden her- 
vorgehen. Segment II liefert außer der einen bzw. den zwei „großen 
Tracheiden‘ nur die kleine Siebröhrengruppe der Ventralseite, im übrigen 
tragen alle Segmente zur Bildung des füllenden Leitparenchyms bei. In 
der Entwicklung wird die „große Tracheide‘“, die sich als erste anlegt, 
von sämtlichen anderen Elementen überholt. Zunächst werden sehr früh 
die Siebprimanen fertig ausgebildet (Abb. 36), mit ihnen fast gleichzeitig 
die Gefäßprimanen. Diesen folgen die späteren Siebelemente (Abb. 37, 
38) und zuletzt die Tracheiden (Abb. 39), beginnend mit den klein- 
lumigen Schraubentracheiden, denen sich zum Schluß die größeren an- 
reihen. 

Betreffs der Entwicklung der Einzelelemente möchte ich wieder auf die 
Arbeit von Russow (1872) hinweisen. Nur über die von JoHnson (1898) 
angeschnittene, jedoch nicht eindeutig beantwortete Frage der relativen 
Länge der „großen Tracheide‘‘ will ich einige ergänzende Beobachtungen 
erwähnen. JOHNSON stellte 1898 für Marsilia fest, daß die „große 
Tracheide“ nicht quergeteilt wird, also die Länge des Segmentes bei- 
behält. Für Pilularia spricht er (1898) das gleiche nur als Vermutung 
aus. Bereits nach meinen zahlreichen Schnitten glaubte ich behaupten zu 
dürfen, daß bei Pilularia die Länge dieser Tracheide nur der eines halben 
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Segmentes entspricht. Eine Bestätigung meiner Beobachtung fand ich 
dann auf dem Umweg über die Luftkammeruntersuchungen. Die ziem- 
lich konstante Zahl von 5—7 Luftkammern in einer Segmentlänge er- 
möglicht, wie schon erwähnt, eine annähernde Bestimmung der Segment- 
grenzen auch in älteren Blättern. Ich verglich nun an aufgehellten, mit 
Gentianaviolett gefärbten Blättern die Zahl der Luftkammern, die auf 
die Länge einer ausgebildeten ,,groBen Tracheide“ entfielen. Es waren 
im Durchschnitt 3—3/,, eine Zahl, die in auffallender Übereinstimmung 
mit der Beobachtung steht, daß die Länge der großen Tracheide der eines 
halben Segmentes entspricht. 3 

Ein Vergleich des fertigen Leitbiindels mit dem des Blattstieles von 
Marsilia (Russow 1872, Fig. 26) zeigte mir, daß die beiden Bündel in der 
Anordnung der Elemente nicht ohne Beziehung zueinander stehen. All- 
gemein sind der Querdurchmesser und die Zahl der Elemente bei Marsilid 
größer als bei Pilularia. Um etwaige Zusammenhänge herauszuarbeiten, 
bedürfte es weiterer entwicklungsgeschichtlicher Untersuchungen. 


4. Die Apikalöffnung. 


Eine besondere Ausgestaltung erfahren die Spitzen der Blätter, nach- 
dem die geschilderte Differenzierung im ganzen Blatt mehr oder weniger 
vollendet ist. Es werden kraterförmige Öffnungen an den Blattspitzen 
gebildet, auf deren Vorhandensein ich durch das physiologische Verhalten 
der Blätter- aufmerksam wurde. Ich bemerkte an ihren Spitzen, vor 
allem in meinen Kulturen, aber zu bestimmten Zeiten auch im Freien, 
eine Abscheidung von Wasser, das sich zu mehr oder weniger großen 
Tropfen ansammelte. Es handelt sich hier um Guttation, die vor allem 
an Wasserpflanzen immer wieder beobachtet und an den verschiedensten 
Objekten eingehend untersucht worden ist. Von den zahlreichen Arbei- 
ten möchte ich hier nur diejenigen von VOLKENS (1883) und die von 
SAUVAGEAU (1891) über submerse Monocotylen erwähnen, im übrigen auf 
das Literaturverzeichnis verweisen. Für Pilularia konnte ich außer einer 
beiläufigen Erwähnung bei MINDEN (1899) und Stan (1920) keine An- 
gaben über die Guttation finden. Es ergab sich die Frage, auf welchem 
Wege das Wasser aus der Blattspitze nach außen gelangt, d.h. ob be- 
stimmte Guttationsöffnungen vorhanden und wie diese beschaffen sind. 
Ich entdeckte zunächst, daß die Spitzen älterer Blätter sämtlich ver- 
rottet sind. Das Gewebe ist zerstört und fällt durch die braune Färbung 
auf, die für die abgestorbenen Zellen charakteristisch ist. Die nächst- 
liegende Deutung dieser Tatsache war, daß es sich um äußere Einflüsse 
— etwa um ein Vertrocknen oder Verbrennen — handle; doch beob- 
achtete ich dieselbe Erscheinung, wenn auch weniger stark ausgeprägt, 
bald auch an solchen Blättern, die ich unter Ausschaltung direkter Be- 
sonnung in Kulturen, die ständig mit einer Glasglocke bedeckt waren, 
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hatte aufwachsen sehen. Die Abb. 40 gibt die Photographie einer Kul- 
tur wieder, die besonders stark guttierte. Der an der Blattspitze ge- 
bildete Tropfen pflegte nach geraumer Zeit am Blatt herabzugleiten, 
während sofort die Bildung eines neuen Tropfens begann. Es waren 
daher in den Kulturen ständig mehrere Wassertropfen an einem Blatt 
zu finden, wie die Photographie zeigt. Es mußte ein Verfall der Blatt- 
spitze vorliegen, der unabhängig von Witterungseinflüssen einsetzte, 
also etwa als „autonom“ bezeichnet werden kann, und der zur Bildung 





Abb. 40. Photographie einer stark guttierenden Pilularia-Kultur. 


der kraterförmigen Öffnung führt, die in Anlehnung an SAUVAGEAU als 
„Apikalöffnung‘ bezeichnet sei. 

Die Untersuchung der Apikalöffnung wurde — abgesehen von ihren 
ersten Stadien — an Blättern vorgenommen, deren Guttation ich beob- 
achtet hatte. Die Bildung der Öffnung setzt je nach den äußeren Be- 
dingungen auf den verschiedensten Entwicklungsstufen des Blattes ein, 
jedoch immer gegen Ende der Entrollung, deren Zeitpunkt ebenfalls 
variiert. Wie verschieden weit die Differenzierung der Blätter zu der 
Zeit fortgeschritten sein kann, geht aus einem Vergleich der Abb. 42 
und 43 hervor. In Abb. 42 sind die Tracheiden der Spitze bereits voll 
entwickelt, die Zellen zeigen noch keine Spuren des Verfalles, während in 
Abb. 43 die Bildung der Apikalöffnung bereits einsetzt, obwohl die Leit- 
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bündelzellen noch undifferenziert sind. Um einen Einblick in die Zell- 
anordnung einer Blattspitze im Stadium der Entrollung zu geben, füge 
ich Abb. 46 ein, die nach dem medianen Sagittalschnitt eines Blattes 
gezeichnet wurde, das noch eine Windung besaß. Die Scheitelzelle ist in 
der gewöhnlichen Weise aufgeteilt, die Epidermis, subepidermale Schicht 
und das Assimilationsgewebe sind ausdifferenziert. In letzterem ist das 
Plasma stark vakuolisiert, während es in der Epidermis überhaupt nur 
noch als dünner Wundbelag vorhan- 
den ist. Die Streckung der Zellen, 
vor allem auch der Epidermiszellen, 
ist gering, sodaß sie eine fast iso- 
diametrische Form haben, die sie 
auch später beibehalten. Interzel- 
lularen von geringer Größe sind im 
Assimilationsgewebe vorhanden und 
stellen die Fortsetzung der Luft- 
kammern dar. Größere Interzellu- 
larräume finden sich als Atemhöh- 
len der deutlich erkennbaren Spalt- 
öffnungen (Sp), deren zwei im Schnitt 
getroffen sind. Die Spaltöffnungen 
ziehen sich bis dicht an die Spitze 
heran, auch hier meist an den Seg- 
mentgrenzen entlang. Das Procam- 
bium dagegen zeigt noch wenig Dif- 
ferenzierung. Die Zellen sind nur 
in die Länge gestreckt und deuten 
durch ihre mehr oder weniger ellip- 
tisch ausgezogenen Kerne ihre Be- 
stimmung zu Leitelementen an. Sie 
fallen im Präparat durch ihren noch 
stark meristematischen Charakter 
auf, durch den sie sich scharf vom  Abb.41. Osmundaregalis. Pflanze mit Tusche- 
umliegenden Gewebe abheben. Das Marken zur re À “sitéis 
Procambium nimmt in den jüngsten 

Segmenten einen relativ größeren Raum ein als im übrigen Blatt, wie aus 
der Abbildung hervorgeht, und die weitaus größere Zahl der Procambium- 
zellen differenziert sich später zu Tracheiden. Es entsteht dadurch in der 
Blattspitze eine büschelartige Verbreiterung des Leitbündels, das vor- 
wiegend aus Tracheiden besteht, die nur von wenig Parenchymzellen 
durchsetzt sind. Die Verteilung der Tracheiden ist aus Abb. 48 ersicht- 
lich, die einen Blattquerschnitt etwa 120 y unterhalb der Spitze eines 
guttierenden Blattes abbildet. Die Länge der Tracheiden nimmt mit An- 
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näherung an die Spitze ab, wie aus Abb. 42 zu ersehen ist, und sie lagern 
dicht gestellte Schraubenverdickungen auf. Einen Anhaltspunkt für den 








Abb. 43. Abb. 47. 





Abb. 45. Abb. 46. 


Abb. 42. Längsschnitt durch eine fast fertig differenzierte Blattspitze von Pilularia. Apikalöff- 
nung noch nicht angelegt. Optischer Schnitt. Vergr. 304:1. — Abb. 43. Längsschnitt durch eine 
erst schwach differenzierte Spitze. Apikalöffnung bereits im Entstehen. 10 u. Vergr. 304:1. 

Abb. 44. Aufsicht auf die Spitze eines Blattes. Spitzenzellen in Abrundung begriffen. — Abb. 45. 
Fertig ausgebildete Apikalöffnung von der Ventralseite, mit den freien Enden der Tracheiden. 
Vergr. 304: 1. — Abb. 46. Sagittalschnitt durch eine schwach differenzierte Blattspitze vor Bildung 
der Apikalöffnung. 10 u. Vergr. 304:1. — Abb.47. Übersichtsbild zur Tracheidenverbreiterung 

in der Blattspitze. Optischer Schnitt. 
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Umfang der Tracheidenverbreiterung in der Spitze gibt das Übersichts- 
bild Abb. 47. 

Der Ausgangspunkt für die Bildung der Apikalöffnung ist der Schei- 
telzellkomplex mit seinen jüngsten Segmenten, von dem aus der Krater 
sich kreisförmig ausbreitet. Infolge der unter C II b erwähnten ventralen 
Überkippung der Scheitelzelle liegt er daher nicht genau auf der Spitze 
des Blattes, sondern etwas ventralwärts verschoben (vgl. Abb. 43 und 
45). An jungen, sich entrollenden Blättern fällt im lebenden Zustand der 
Scheitelzellkomplex bereits bei Betrachtung mit schwachem Objektiv ins 
Auge. In Aufsicht auf die Blattkuppe erscheint diese Region heller, weil 
die dicht unter ihr mündenden Tracheiden kein Chlorophyll führen, wäh- 
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Abb. 48. PE. À Region der Tracheidenverbreiterung, 120 u ar der Spitze. 10 u. 
Vergr. 826 :1. — Abb. 49. Fertig ausgebildete Apikalöffnung im Längsschnitt. 10 u. Vergr. 326: 1. 
rend die Umgebung durch die sich nach innen anschließenden chloro- 
plastenreichen Assimilationszellen satt grün gefärbt ist. Diese Zellen ver- 
fallen zuerst. Ihre Mittellamellen verquellen, wie es in Abb. 18 sichtbar 
ist, und die Zellen runden sich ab. Ihre Membranen sind, solange der 
Turgor noch wirksam ist, straff gespannt, und man erhält Bilder wie die 
Abb. 44, in der die inhaltarmen, degenerierenden Zellen der Spitzen durch 
feinere Linien gekennzeichnet sind. Die Spaltöffnungen an der Spitze 
sind in diesem Zustand immer weit geöffnet, und ich konnte eine Öff- 
nungs- und Schließbewegung nicht mehr nachweisen. Bei Behandlung 
mit Kaliumnitrat bis zur eintretenden Plasmolyse in den Schließzellen 
trat keine Veränderung des Spaltes ein. Die Atemhöhle ist jedoch weiter- 
hin mit Luft gefüllt, auch wenn die Blattspitze selber bereits Wasser aus- 
scheidet. Die Spaltöffnungen sind daher nicht als Wasserspalten anzu- 
sprechen, wie es zunächst in Anlehnung an die Guttationseinrichtungen 
anderer Pflanzen (vgl. VOLKENS 1883, WEINROWSKY 1898 und NEUMANN- 
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REICHARDT 1918) nahelag. Sobald der Turgor in den erwähnten Zellen 
der Blattspitze nachläßt, werden ihre Membranen wellig, und die Zellen 
fallen ein, wie aus Abb. 43 hervorgeht. Diese Abbildung zeigt ferner, daß 
inzwischen auch das nach innen sich anschließende Gewebe degeneriert 
ist. Der Zellinhalt hat sich von den Wänden gelöst und zusammen- 
geballt. Die Wände sind zusammengefallen, sodaß in diesem Zustand 
sich bereits eine Einsenkung im äußeren Umriß der Blattspitze heraus- 
gebildet hat, während die naheliegende Spaltöffnung und ihre Atemhöhle 
noch vollständig erhalten sind. Da die Spaltöffnungen nicht mehr funk- 
tionieren, so sind sie und die ihre Atemhöhlen begrenzenden Zellen er- 
höhter Austrocknungsgefahr ausgesetzt, denn der Transpirationsschutz 
durch Schluß der Spaltöffnung fällt fort. Der Verfall verzögert sich, 
wenn die Pflanze dauernd in mit Feuchtigkeit gesättigter Luft bleibt, 
womit ich die geringere Ausbildung der Apikalöffnung meiner Kultur- 
exemplare gegenüber der an Blättern aus dem Freien erklären möchte. 
Die Zerstörung der Blattspitze greift dann auf die angrenzenden Zellen 
über und erreicht den Anschluß an die erwähnten Atemhöhlen und die 
Tracheiden, die inzwischen meist fertig differenziert sind. Es entstehen 
dadurch von dem eigentlichen Krater aus Seitenhöhlen zu den Spalt- 
öffnungen hin (Abb. 49). Über diesen Höhlen ist die Epidermis zunächst 
noch erhalten, sodaß die Spitze im Schnitt den Eindruck macht, als sei 
sie unterminiert. Erhöht wird dieser Eindruck dadurch, daß die Tra- 
cheiden widerstandsfähiger gegen den Zerfall sind als das umgebende 
Assimilationsgewebe. Sie lösen an den Enden die nicht verdickten Wand- 
partien auf, sodaß die zerzausten Schraubenbänder frei in die Öffnung 
hineinragen. Am voll ausgewachsenen Blatt ist die Spitze völlig ver- 
fallen. Man findet ihre Zellen nur noch als mehr oder weniger formlose 
Reste von brauner Färbung am Rande des Kraters, der die ausgebildete 
Apikalöffnung darstellt. Die Abb. 45 gibt den Blick in eine solche krater- 
förmige Apikalöffnung, von der Ventralseite gesehen, wieder. Sie wurde 
nach dem Totalpräparat eines schwach etiolierten Blattes gezeichnet. Die 
in die Öffnung hineinragenden Tracheidenbruchstücke geben ein an- 
schauliches Bild von der direkten Verbindung der Atmosphäre mit dem 
wasserleitenden Gewebe, aus dem das Wasser ohne irgendwelches Hinder- 
nis nach außen gelangen kann. 

Es liegt in der Guttationsöffnung des Blattes von Pilularia — um 
kurz zusammenzufassen — eine Öffnung vor, die von einem bestimmten 
Zentrum, der Scheitelzelle, ausgeht. Die Spaltöffnungen werden mit ein- 
beschlossen, bilden aber nicht den Ausgangspunkt. Die fertig ausgebil- 
dete Öffnung entspricht etwa den von SAUVAGEAU (1891) beschriebenen 
epithemlosen Apikalöffnungen verschiedener Monokotylen (vgl. Sauva- 
GEAU 1891, Fig. 4). 

Auch der Cotyledo zeigt regelmäßige und starke Guttation, was ich 
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anschließend erwähnen möchte. Dies darf besonders hervorgehoben wer- 
den, da SAUVAGEAU für die von ihm untersuchten guttierenden Wasser- 
pflanzen in vielen Fällen keine Guttation der Cotyledonen feststellte. Ich 
beobachtete die reichliche Wassersekretion der Cotyledonen vor allem in 
Kulturen, die beständig mit Glasglocke bedeckt waren. Was die anato- 
mische Seite anbetrifft, so ist die Guttationsöffnung des Cotyledo ent- 
sprechend seinem Bau vereinfacht. Die Epidermiszellen an der Spitze 
sind langgestreckt, sodaß durch Zerfall einer einzigen Zellreihe bereits 
eine verhältnismäßig große Öffnung zustande kommt. Die in den Epi- 
dermiszellen enthaltenen Chloroplasten sind an der Spitze des Cotyledo 
schwach grün gefärbt, zahlreich, aber kümmerlich klein, wie aus Abb. 52 
hervorgeht. Ein vollständiges Verrotten von Zellen fand ich meist nicht. 
Die Zellen wichen voneinander, blieben aber als Fragmente längere Zeit 
erhalten, was wohl mit dem erwähnten Auf- 
enthalt in der mit Feuchtigkeit gesättigten 
Luft zusammenhängen mag. Die Öffnung ent- 
wickelt sich entweder direkt an der Spitze 
(Abb. 50) oder ein Stück unterhalb derselben 


N 


Abb. 50. Abb. 51. Abb. 52. 
Abb. 50—52. Cotyledonen von Pilularia. Entwicklung der Apikalöffnung. Vergr. 146:1. 





(Abb. 52). Im ersten Falle bildet der Cotyledo an seiner Spitze eine 
trichterférmige Öffnung dadurch, daß die langgestreckten Zellen von- 
einanderweichen. Die Mittellamellen verquellen, und die einzelnen Zellen 
krümmen sich, zunächst unter Erhaltung ihres Turgors, nach außen. 
Mit zunehmender Degeneration der Zellen tritt dann Schrumpfung 
der Wände ein, wie die Zelle links in Abb. 50 zeigt. Die an die Epider- 
mis sich anschließenden Zellen im Innern sind langgestreckt und um- 
geben in älteren Cotyledonen die zwei — selten mehrere — Tracheiden, 
wie ich auf dem Querschnitt feststellte. Sie werden ebenfalls voneinander 
gelöst und ragen mit ihren freien Enden in die Guttationsöffnung hinein, 
wie Abb. 50 wiedergibt. Diese Abbildung stellt einen Cotyledo dar, 
5 Tage nachdem er sichtbar geworden war, der bereits am 3. Tage zu 
guttieren anfing, und dessen Guttationsöffnung gebildet wurde, ehe die 
Differenzierung der Tracheiden vollendet war. An anderen Cotyledonen 
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bleiben die Zellen an der Spitze selber im Verband, und die Guttations- 
öffnung geht aus von einer darunterliegenden Stelle (Abb. 52). An sehr 
jungen, aber bereits guttierenden Cotyledonen fand ich mehr oder weni- 
ger dicht unterhalb der Spitze eine weitgeöffnete Spaltöffnung (Abb. 51), 
die ebenfalls keine Öffnungs- und Schließbewegungen mehr ausführte und 
mit unscheinbaren Chloroplasten erfüllt war. In diesem Falle waren die 
Zellen der Blattspitze in Verfall begriffen, spreizten aber nicht von- 
einander ab. Es wäre daher denkbar, daß die in Abb. 52 wiedergegebene 
Guttationsöffnung ihre erste Verbindung mit der Außenwelt durch eine 
solche Spaltöffnung erhalten hat. Es handelt sich bei dem hier wieder- 
gegebenen Präparat um einen stark guttierenden Cotyledo einer Keim- 
pflanze, die bereits das zweite Blatt gebildet hatte. Die Spitzenzellen 
sind noch im Verbande, ihr Inhalt ist abgestorben und zu bräunlichen 
Ballen zusammengeschrumpft. Die Guttationsöffnung liegt etwa eine 
Zellenlänge von der Spitze entfernt. Die Tracheiden sind in diesem Falle 
— entgegen der Beobachtung HANSTEINSs (1865) an Cotyledonen von Mar- 
silia — bis in die Spitze hinein entwickelt, ihre Membranen sind ebenfalls 
aufgelöst, und ihre Schraubenverdickungen münden in die Höhlung der 
Guttationsöffnung. Bald unterhalb derselben besitzen die Epidermis- 
zellen zahlreiche große Chloroplasten, die in die Zeichnung mit eingetragen 
wurden, um den Unterschied zu den degenerierten Zellen hervorzuheben. 

Sowohl für den Cotyledo wie für die späteren Blätter entspricht die 
Apikalöffnung in ihrem Bau im Prinzip vor allem derjenigen von wasser- 
bewohnenden Monokotylen (vgl. SAUVAGEAU 1891). Das Gemeinsame in 
ihrer Ausgestaltung liegt vor allem in der direkten Verbindung der an der 
Spitze verbreiterten Wasserleitungsbahnen mit der Außenwelt. Ich be- 
obachtete z. B. häufig ältere, stark guttierende Blätter, deren Spitzen 
auch auf weitere Strecken verrottet waren. Auch geköpfte Blätter 
zeigten sich in keiner Weise beeinflußt, sie blieben frisch und guttierten 
kräftig weiter. Nach !/, Stunde sammelten sich an einem geköpften 
Blatt bereits deutlich wahrnehmbare Wassertropfen, falls die übrigen 
Bedingungen zur Guttation erfüllt waren. Die Tatsache der starken 
Guttation dieser Wasserpflanzen steht in Zusammenhang mit ihrem 
feuchten Standort. Das Pilularia-Beet zeigte durch seine Guttation in 
Sommernächten, daß in der in Frage kommenden geringen Höhe der 
Blattspitze von 4—8 cm über der Wasseroberfläche besonders leicht die 
Luft mit Feuchtigkeit gesättigt ist. 

Über die Ursache und Bedeutung der Guttation sind in den einzelnen 
physiologisch angelegten Arbeiten (vgl. Literaturverzeichnis) die ver- 
schiedensten Ansichten geäußert worden, auf die ich nur kurz ergänzend 
eingehen möchte. Durch meine Versuche kann ich bestätigen, daß die 
Wassersekretion auf einer Aktivität der Pflanze beruht, die nicht zum 
wenigsten in der Wurzel lokalisiert ist, also auf Wurzeldruck schließen 
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läßt. Ich beobachtete in derselben wassergefüllten Schale, die mit einer 
Glasglocke überdeckt war, im selben Versuch dreierlei Blatter : die oberen 
Enden solcher Blätter, die vorsichtig unter Wasser dicht an der Basis 
vom Rhizom abgetrennt waren, solche, an denen das Rhizom belassen, 
aber die Wurzeln entfernt waren, und solche mit Rhizom und Wurzeln. 
Es stellte sich heraus, daß nur bei Vorhandensein der Wurzeln eine 
Guttation eintrat, in den beiden anderen Fällen dagegen nicht. Ob jedoch 
nicht bei normaler Guttation der Wurzeldruck durch die Tätigkeit des 
Blattgewebes unterstützt werden kann, diese Frage muß offen bleiben. 
Eine allgemeine Schädigung der abgeschnittenen Blätter konnte nicht 
vorliegen, da ich in anderen Versuchen beobachtete, daß liegende, ab- 
geschnittene Blätter sich negativ geotropisch aufrichteten und ihr Wachs- 
tum eine ganze Zeit lang fortsetzten. 

Was die Bedeutung der Guttation anbetrifft, so betrachtet VoLKENS 
(1883) sie als Regulierungsvorrichtung für die hydrostatischen Druck- 
verhältnisse im Blatt. Er bezeichnet den Sekretionsapparat direkt als 
ein „Ventil, welches beim Sinken der Transpiration die Verminderung des 
hydrostatischen Druckes in den Gefäßen ermöglicht‘. Außerdem sind 
sich alle Autoren einig, daß die Guttation einen wenn auch nicht voll- 
wertigen Ersatz für die unter den erwähnten Bedingungen verhinderte 
Transpiration darstellt. Schon DucHARTRE (1859) nennt die Guttation 
nicht unpassend ,,eine nächtliche liquide Transpiration, welche die ge- 
wöhnliche gasförmige Transpiration am Tage ersetzt‘‘ (nach VOLKENS 
1883, S. 169). Daß diese ohne Schaden für das Gedeihen der Pflanzen 
fehlen kann, konnte ich an meinen Kulturen feststellen. Ich brachte 
einige kräftige Rhizome aus dem Freien auf Erde und hielt sie unter 
einer Glasglocke bei einer Zimmertemperatur von 190 C. Es trat bereits 
nach 1 Stunde Guttation ein. Ich ließ sie dann längere Zeit in der mit 
Feuchtigkeit gesättigten Luft; sie bildeten reichlich kräftige Blätter, die 
andauernd guttierten, und zwar in jungem Zustand besonders stark. Es 
ist daher, wie auch SAUVAGEAU (1891) durch den Nachweis der Guttation 
von submersen Wasserpflanzen bewies, der Pflanze die Möglichkeit ge- 
geben, bei Ausschluß der Transpiration auf diesem Wege den zum Stoff- 
transport notwendigen Wasserstrom zu erzeugen. 


III. Die Blattentrollung. 

Um die Wachstumsvorgänge im jungen Blatt, die die Blattentrollung 
verursachen, durch Längenmessung besser, als es bei Pilularia möglich 
wäre, verfolgen zu können, wählte ich als größeres und daher günstigeres 
Objekt Osmunda regalis, das mir in der Farnschlucht des botanischen 
Gartens reichlich zur Verfügung stand. Ich gelangte daran zu Ergeb- 
nissen, die ich bei Pilularia durch anatomische Untersuchungen be- 
stätigen konnte. 
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An verschiedenen Osmunda-Pflanzen kennzeichnete ich einige junge 
Blatter und beobachtete deren Wachstum. Die Pflanzen blieben an 
ihrem Standort im Freien und waren den natiirlichen Wachstums- 
bedingungen des Frühjahrs 1928 unterworfen. Ich buchte täglich genau 
Temperatur, Barometerstand und Feuchtigkeitsgehalt der Luft, um im 
Falle geminderten oder gesteigerten Wachstums beurteilen zu können, 
ob äußere Bedingungen diese Schwankungen verursacht hätten. Ich 
stellte fest, daß trotz mangelnder Konstanz der Außenbedingungen 
meine Messungen im Prinzip Resultate ergaben, die sich wenig von denen 
anderer Wachstumsmessungen unter konstanten Außenbedingungen 
unterschieden (vgl. die Untersuchungen an Wurzeln von Sacus 1873 und 
MULLER 1869). Da ich über die Verteilung des Längenzuwachses am 
ganzen Blatt und die Wachstumsgeschwindigkeit verschiedener Regionen 
Aufklärung erhalten wollte, teilte ich das gesamte Blatt durch künstliche 
Marken in einzelne Abschnitte, die im folgenden als ‚Intervalle‘ be- 
zeichnet werden mögen. Zu diesem Zweck befreite ich den Blattstiel und 
später die Spindel, soweit notwendig, von der filzigen Behaarung und 
brachte auf seiner Rückenseite Tuschemarken im Abstand von | cm an, 
sowohl auf dem schon gestreckten unteren Teil des Stieles als auch auf 
der äußeren Spiralwindung, soweit es ohne Beschädigung der jüngeren 
Blatt-Teile möglich war. Die Photographie Abb. 41 stellt eine solche 
mit Tuschestrichen versehene Osmunda-Pflanze dar. Die Abstände der 
Tuschemarken wurden täglich mit dem Stechzirkel gemessen und no- 
tiert. Die Notizen ergänzte ich durch Aufskizzieren der Blattumrisse, 
wie es die Abb. 56 a—h zeigen. (Die gestrichelte Linie deutet den von 
älteren Blatteilen verdeckten Teil der Spirale an.) Die Skizzen erlauben 
ein Ablesen der Lage der einzelnen Intervalle an den verschiedenen Be- 
obachtungstagen. Als wertvolle Ergänzung dieser schematischen Umriß- 
zeichnungen diente mir ein Filmstreifen, der in 120 Bildern die Entfal- 
tungsbewegungen mehrerer Osmunda-Blätter an einer in Kultur ge- 
nommenen Pflanze zeigt. Eine Osmunda- Pflanze, deren Blätter eben den 
Erdboden durchbrochen hatten, pflanzte ich in einen großen Kübel und 
stellte diesen vor ein Südfenster mit Verdunkelungsvorrichtung. Die 
Pflanze erhielt bei offenem Fenster das zum Wachstum nötige Tages- 
licht, und zugleich konnten bei geschlossenem Fenster die Aufnahmen, 
die in Abständen von 3 Stunden vorgenommen wurden, bei stets gleich- 
mäßiger künstlicher Beleuchtung und gleicher Einstellung erfolgen. Die 
Entfernung des Apparates vom Objekt mußte wegen der Zunahme seiner 
Größe zweimal verändert werden. Der Film, von dem hier die Abb. 57 a—d 
wiedergegeben sind, gibt eine Vorstellung von den Entrollungsbewegun- 
gen, auf deren Studium es mir allein ankam, und von den äußerst ver- 
wickelten anderen Bewegungen, die diese begleiten, und die unten zum 
Teil noch zu erwähnen sein werden. 
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Für die folgenden Ausführungen greife ich eines der neun beobach- 
teten Blätter heraus. Die Ergebnisse meiner Messungen sind in den 
Kurven Abb. 5355 und den Skizzen Abb. 56 zusammengestellt. Die 
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Abb. 58-55. Kurven zur Blattentrollung von Osmunda regalis. 


Abb. 53. Wachstumskurven. — Abb. 54. Zuwachskurven. — Abb. 55. Summation der 
Wachstumskurven. — Abb. 56. Skizzen zur Entrollung eines Blattes. 
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Abb. 53 gibt die Wachstumskurven mehrerer einzelner Intervalle wie- 

der, die sich zu Beginn der Beobachtung in verschiedener Höhenlage 

am Blatt befanden, wie aus den Skizzen (Abb. 56 a, b, e, f, h) zu er- 

sehen ist. Die Bezifferung der Kurven in Abb. 53—55 stimmt mit der- 
Planta Bd. 18. 7 
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jenigen der Intervalle überein. In den Kurven Abb. 53 entspricht der 
Einheit der Abszissenachse immer der Unterschied zweier aufeinan- 
derfolgenden Beobachtungszeiten, in diesem Falle 24 Stunden. Die 
zugehörige Ordinate gibt die Länge des Intervalles an dem betreffen- 
den Tage an. Die empirischen Kurven wiesen verschiedene Uneben- 
heiten auf, die aber so klein waren, daß durch ihre Beseitigung der 
Kurvenverlauf sich nicht wesentlich änderte, weshalb ich die Kurven im 
allgemeinen in der ausgeglichenen Form wiedergebe (zum Vergleich 
zeichnete ich die Kurve 16 in der geglätteten und der ursprünglichen 
Form übereinander). Aus der Abb. 53 geht hervor, daß die Kurven 14 
bis 17 alle einen ähnlichen Verlauf nehmen. Es handelt sich um typische 
Wachstumskurven, die mit fast horizontalem Anlauf erst langsam, dann 
rascher ansteigen bis zu einem Punkt maximaler Steigung, um dann nach 
langsamem Weitersteigen allmählich wieder horizontal auszulaufen. Es 
prägt sich also darin das Anschwellen und Wiedernachlassen des Wachs- 
tums aus („große Periode‘‘, Sacus 1872). Die scheinbar abweichenden 
Kurven 2 und 4 stellen nur das Endstück einer ganzen Kurve dar, da die 
Intervalle, auf die sie sich beziehen, bereits einen Teil ihrer Wachstums- 
periode hinter sich hatten, als die Beobachtung begann, während für die 
Kurven 14 und 15 z. B. die Messung in weit jüngerem Zustand der Inter- 
valle einsetzte, wie sich aus einem Vergleich der Skizze 56 f (Intervall 14 
und 15) mit 56 a (Intervall 2 und 4) unter Berücksichtigung der übrigen 
Teilabbildungen von Abb. 56 ergibt. 

Den Grad der Steigung obiger Kurven geben die Zuwachskurven 
Abb. 54 an, wo zu jedem Tag die Länge des Zuwachses eines Inter- 
valles als Ordinate aufgetragen wurde. Jede Kurve stellt also die Zu- 
wachse an den verschiedenen Tagen dar und kennzeichnet durch ihr 
Maximum direkt die Stelle des Maximalzuwachses. Es geht daraus her- 
vor, daß dieses Maximum nicht über dem Abszissenpunkt der Zeitmitte 
der Wachstumsperiode liegt, sondern gegen ihr Ende hin verschoben ist, 
und daß die Maxima der Kurven um so später auftreten, je höher die 
Ordnungszahl der Intervalle ist (vgl. Kurve 13, 14, 16 in Abb. 54). Jedes 
Intervall erreicht im Durchschnitt 1—2 Tage später sein Maximal- 
wachstum als das vorhergehende. 

Für die nicht in Kurven wiedergegebenen Zuwachsmaxima gebe ich 
nur die Lage an. Es erreichte an dem untersuchten Blatt sein Zuwachs- 
maximum: 


Intervall 1 am 4. V. Intervall 10 am 26./27. V. 
= FE EV: ö Bu, My. 
” 3 ” 5. V. 2 ” 12 ” 29. A 
. Sn 7: pes 13 , 90. V. 
a os "ET. de DRE" À 
” 6 „ 14V. er muy... & a 
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Intervall8 am 21./22. V. Intervall 17 am 10. VI. 
9. AV. 

Die Gesamtlänge des Blattes an den verschiedenen Tagen wird dar- 
gestellt durch die Abb. 55, die durch Summation der Wachstumskurven 
sämtlicher 17 Intervalle entstand. Die Ordinate im Anfangspunkt 
stellt die meßbare Blattlänge zu Beginn der Beobachtung, die im End- 
punkt die Länge des ausgewachsenen Blattes dar. Die dazwischen- 
liegenden Ordinaten ordnen jedem Beobachtungstag die entsprechende 
Blattlänge zu. Die Kurve 17, die die Kurve der Blattspitze ist, ergibt, 
daß auch im Wachstum des gesamten Blattes eine ,,groBe Periode“ er- 
kennbar ist. Ihren Anfang muß man sich ergänzt denken, da, wie schon 
erwähnt, die Intervalle der Blattspitze erst nach einer gewissen Zeit der 
Beobachtung zugänglich werden. Ein Vergleich der Einzelkurven in 
Abb. 55 zeigt wieder, daß die ersten Kurven (1, 2, 3 ff.) sehr bald in die 
Horizontale übergehen, also bei Beginn der Beobachtung schon am Ende 
ihrer „großen Periode‘ standen, während von den späteren Kurven (7, 
8 ff.) ein immer größeres Stück aufgezeichnet werden konnte, ehe sie 
horizontal auslaufen. Dementsprechend ist auch an jedem Beobach- 
tungstage der Beitrag der Einzelordinaten zur Gesamtordinate für die 
höheren Kurven (z. B. 13, 14, 15) größer als für die ersten (2, 3), wie aus 
der Abbildung hervorgeht. Es wächst also der Anteil am Aufbau des 
Blattes für jedes nächst jüngere Intervall, bis schließlich auch die Blatt- 
spitze sich daran beteiligt und ihre volle Wachstumskurve durchläuft. 
In diesem Punkt unterscheiden sich die obigen Wachstumskurven von 
den sonst ganz ähnlich verlaufenden der von Sachs (1872) studierten 
Keimwurzeln. Bei den Sacusschen Beobachtungen handelt es sich um 
Objekte mit unbegrenztem, bei meinen um solche mit begrenztem 
Wachstum. 

Fassen wir zusammen, so würde sich das Wachstum eines Osmunda- 
Blattes, das sich in den untersuchten Fällen durchweg über 6 Wochen er- 
streckte, folgendermaßen gestalten. Die Entfaltung des Blattes setzt da- 
mit ein, daß sich die Spirale auflockert, indem die Radien der Spiral- 
windungen sich vergrößern. Dieser Vorgang der Blattentrollung beruht 
ebenso wie die voraufgegangene Einrollung auf einem einseitig stärkeren 
Wachstum. Das anatomische Bild ergibt z. B. bei Pilularia, daß schon 
zu Beginn der Einrollung ein Zellkomplex der Rückenseite dem ent- 
sprechenden bauchständigen voraneilt (siehe unter C II b). Bei der Ent- 
rollung wird dann das ,,versäumte Wachstum der Bauchseite nach- 
geholt, während das Wachstum auf der Rückenseite in dieser Zeit fast 
stillsteht, was sich in der minimalen Längenzunahme der entsprechen- 
den Intervalle äußert (vgl. Kurve 8 in Abb. 54 und die Skizzen 56 a —d). 
Auf diese Weise kommt der symmetrische Bau zustande, den das aus- 


gewarhsene Blatt bezüglich Zellenzahl und Zellenlänge von Dorsal- 
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und Ventralseite aufweist. Die Zeit, die die beobachteten Osmunda- 
Blätter bis zu ihrer Entrollung beanspruchten, schwankte zwischen 3 
und 4 Wochen, und das gestreckte Blatt setzte noch etwa 2—3 Wochen 
sein Wachstum fort. Im Verlauf der Entrollung werden die dem ge- 
streckten Teil des Blattstieles bzw. der Blattspindel zugewandten Bo- 
genstücke der Spirale (Intervall 4 und 5 in Abb. 56 a) allmählich in 
eine Gerade übergeführt, während im Innern der Spirale gleichzeitig 
jüngere, bisher verdeckte Teile des Blattes sichtbar werden (vgl. z. B. 
Intervall 11 in Abb. 56 b, das in Abb. 56 a noch nicht vorhanden ist). 
So ändert jedes Intervall mit zunehmender Entrollung des Blattes 
seine relative Lage zur Blattspirale. Diese „Wanderung“ läßt sich z. B. 
für Intervall 7 durch einen Vergleich der Skizzen 56 a—h verfolgen. 
Mit zunehmender Entfernung des Intervalles von der Spirale setzt ein 
intensiveres Längenwachstum ein (vgl. Intervall 10 in Abb. 56 f und 
Kurve 10 in Abb. 53), das sich langsam steigert, bis es bei einer Lage 
etwa von Intervall 8 in Abb.56g sein Maximum erreicht, um dann 
wieder nachzulassen (vgl. Kurve 8 in Abb. 53 und 54). Jedes Intervall 
macht also in einer bestimmten Entfernung von der Spirale seine stärkste 
Streckung durch, sodaß diese Region des Blattes als seine Haupt- 
wachstumszone bezeichnet werden kann. Die einzelnen Intervalle er- 
reichen das Gebiet der Hauptstreckung entsprechend ihrem Alter nach- 
einander, wie das Weiterrücken der Maxima der Kurven 13, 14, 16 mit 
der Zeit (Abb. 54) ausdrückt. Sobald die Spirale entrollt ist, rückt die 
Hauptstreckungszone weiter nach der Spitze des Blattes zu, während die 
hinter ihr liegenden Zonen allmählich ihr Wachstum einstellen. Schließ- 
lich streckt sich nur noch die Spitze am sonst ausgewachsenen Blatt (vgl. 
Kurve 17 in Abb. 55). 

Auf die die Blattentrollung begleitenden Bewegungserscheinungen 
möchte ich nur kurz hinweisen. Bei der aufmerksamen Betrachtung der 
Objekte mit bloßem Auge, besonders aber beim Studium des Film- 
streifens, zeigte sich, daß die Farnblätter außer der Entrollungsbewegung 
verschiedene andere höchst komplizierte Bewegungen in der Blattstiel- 
und in der Spiralregion ausführen, die den Gegenstand besonderer reiz- 
physiologischer Untersuchungen bilden müssen. Man vergleiche die Film- 
aufnahmen Abb. 57 a—d, deren Teilabbildungen in Zeitabständen von 
3 Stunden entstanden sind. 

Die physiologische Tatsache, daß alle Querzonen des Blattes nach- 
einander die erwähnte „große Periode‘ durchlaufen, findet ihre anato- 
mischen Begleiterscheinungen in den drei Phasen der Entwicklung: Zell- 
teilung — Zellstreckung — Differenzierung. Für ihr Studium eignen sich 
die Blätter von Pilularia besonders gut, da sie aufgehellt und gefärbt als 
Totalpräparate untersucht werden können, sodaß sich die Anatomie 
aller Regionen des Blattes im Zusammenhang verfolgen läßt, was bei 
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Abb. 57. Photographien zur Blattentrollung einer Osmunda-Pflanze. 
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Osmunda und den meisten anderen Farnen ganz ausgeschlossen ist. Eine 
ziemlich scharfe Abgrenzung der drei Phasen gegeneinander läßt sich mit 
Hilfe der Gefäßprimanen vornehmen. Diese werden schon differenziert, 
wenn die übrigen Zellen des Querschnitts noch in der Phase der Teilung 
sich befinden, und sind meist in Zweizahl (seltener in Ein- oder Dreizahl) 
vorhanden, kurzzellig und mit dicht gelagerten Ringen versehen, solange 
die Phase der Zellteilung andauert. Die Ringe rücken in der Phase der 
Streckung auseinander, wodurch diese Region des Blattes deutlich zu er- 
kennen ist. Hört die Streckung der Elemente auf, so erkennt man an der 
Differenzierung der übrigen Zellen, daß die dritte Phase erreicht ist. Es 
werden zahlreiche, großlumige, langgestreckte Zellen zu Tracheiden mit 
dicht gelagerten Ring- und Schraubenverdickungen ausgebildet, und 
zwar in zunehmendem Maße mit der Entfernung von der Spitze, bis der 
Zustand des ausgewachsenen Blattes erreicht ist. 

Schon ganz einfache Beobachtungen zeigten, daß die Entfaltungs- 
bewegungen bei Pilularia im Wesen die gleichen sind wie bei Osmunda: 
Die an diesem Farn gewonnenen physiologischen Ergebnisse lassen sich 
daher auf Pilularia übertragen. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität 
Marburg angefertigt. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor 
Dr. P. CLausfen, sage ich ehrerbietigen Dank für die unermüdliche Teil- 
nahme, die er allzeit meiner Weiterbildung entgegengebracht hat. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN EINFLUSS UNGÜNSTIGER 
WITTERUNGSVERHÄLTNISSE AUF DIE REDUKTIONSTEILUNG 
UND DIE EMBRYOSACKENTWICKLUNG BEI VERSCHIEDENEN 

OENOTHEREN. 


Von 
C. F. RUDLOFF und MARTIN SCHMIDT. 
Mit 93 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Juni 1932.) 


Einleitung. 

Bei der Durchsicht von Schnittserien aus Fruchtknoten von Oenothera 
R-muricata, die im Sommer 1931 zum Studium der Embryosackentwick- 
lung fixiert worden waren, fiel dem einen von uns auf (RuDLOFF), daß 
ganze Samenanlagen, häufig sogar ganze Fächer der Fruchtknoten, ver- 
fallen waren. Diese auffallenden Schädigungen waren keineswegs durch 
das Fixiermittel bedingt, denn einmal traten die einzelnen Stadien des 
Verfalls häufig deutlich in die Erscheinung, und zum anderen wurden 
solche Störungen an dem bereits verarbeiteten großen Material bisher 
noch nicht gesehen. Der Zeitpunkt der Fixierung dieser Fruchtknoten 
legte vielmehr die Annahme nahe, daß die Schädigungen auf ernährungs- 
physiologischen Störungen beruhen könnten, die durch ungünstige Witte- 
rungsverhältnisse verursacht worden waren. Daß relativ geringe Schwan- 
kungen in den Außenbedingungen den Verfall ganzer Organe der fertilen 
Region hervorrufen können, erregte unser besonderes Interesse. Mög- 
licherweise ließen sich hier Anhaltspunkte für eine experimentelle Be- 
arbeitung der Polarisationsfrage gewinnen; denn auch die Tendenz der 
Embryosackentwicklung könnte durch solche Außenbedingungen in 
irgendwelcher Weise beeinflußt oder gar abgeändert werden. CLELAND u. 
OEHLKERS (1930) weisen darauf hin, daß ungünstige Witterungsverhält- 
nisse, insbesondere kalte Nächte, auf den Verlauf der Reduktionsteilung 
der Oenotheren störend einwirken. HAKANsson (1928) fand bei Oe. lata 
an Ende September fixiertem Material starke Störungen der Reduktions- 
teilung in den Samenanlagen. Außerdem weiß man aus den Arbeiten 
anderer Autoren, daß Temperaturshocks den Chromosomenmechanis- 
mus empfindlich zu beeinflussen vermögen. 
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Auch in bei normalem Wetter fixierten Samenanlagen (RUDLOFF 
1931) und Pollenmutterzellen (CLELAND u. OEHLKERS 1930) zeigt sich ein 
je nach der untersuchten Art mehr oder weniger hoher Prozentsatz an 
Abweichungen in der R.T., der bei den P.M.Z. in Unregelmäßigkeiten der 
Zickzackanordnung und der Verteilung der Chromosomen auf die Pole, 
bei den Samenanlagen später in Verfall ganzer Tetraden zum Ausdruck 
kommt. Auf Grund dieser Beobachtungen und Annahmen stellten wir 
uns die Aufgabe, die Art und Häufigkeit der Störung der Reduktions- 
teilung in den P.M.Z. und den Samenanlagen, sowie die Beeinflussung der 
Entwicklungstendenz der Embryosäcke durch ungünstige Witterungs- 
einflüsse auf statistischer Grundlage zu erfassen. 

Da unsere Beobachtungen erst am Ende der Vegetationsperiode ge- 
macht werden konnten, mußten wir vorläufig auf exakte Experimente 
verzichten. Trotzdem hielten wir es für wichtig genug, über die Wirkung 
der Außenbedingungen im Freiland Aufschluß zu erhalten. Deshalb wur- 
den noch am 5. Oktober Fixierungen von Knospen und Fruchtknoten 
vorgenommen. Selbstverständlich wurde nur von solchen Pflanzen 
fixiert, die noch in voller Blüte standen. Die untersuchten Arten wuchsen 
auf eng begrenztem Raum unter gleichen Bodenverhältnissen. 


Material und Technik. 


Fixiert und untersucht wurden: Fruchtknoten und Knospen von 
Oe. R-muricata, Oe. cruciata, Knospen von Oe. ammophila, Fruchtknoten 
von Oe. Hookeri und Oe. R-Lamarckiana. (Herkiinfte vgl. bei RENNER 
1917, 1925 und HoEPPENER u. RENNER 1928.) Die Pflanzen stammen 
aus den Kulturen von C. F. RUDLOFF, die Samen von Herrn Professor 
RENNER-Jena?. 

Fixiert wurden die Fruchtknoten in GILSON nach RENNER, die Kno- 
spen in Bourn-ALLEN. Die Fruchtkuotenschnitte wurden durchweg mit 
Eisenhämatoxylin nach HEIDENHAIN gefärbt. Bei den Knospen wurde 
zunächst Gentianaviolett nach NEwTon angewandt. In solchen Präpa- 
raten war zwar das Plasma sehr schön farblos, doch die Chromosomen 
wurden ungenügend durchgefärbt und waren deshalb nicht scharf genug 
konturiert. Aus diesem Grunde wurden nur mit Eisenhämatoxylin ge- 
färbte Präparate studiert; in diesen war die Färbung ganz einwandfrei. 
Geschnitten wurden Fruchtknoten wie Knospen 15 u dick. Diese Schnitt- 
dicke erwies sich auch für die Knospen als vorteilhaft. Zur Untersuchung 
dienten ein Leıtz-Binokularforschungsmikroskop mit geneigtem Ein- 
blick? und ein Zeıss-Mikroskop I Ph. C. Die zytologischen Verhältnisse 


ı Für die liebenswürdige Überlassung des Samenmaterials bin ich Herrn 
Professor RENNER zu großem Dank verpflichtet. RupLorr. 

2 Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich für die leih- 
weise Überlassung dieses Inst-umentes. RUDLOFF. 











106 C.F. Rudloff u. M. Schmidt: Einfluß ungünstiger Witterungsverhältnisse 


wurden mit der Lerrz-Ölimmersion 1/12”, n. A. 1,4 (Vergrößerung 92) 
und hauptsächlich mit der Zeıss-Ölimmersion 1/15”, n. A. 1,3 (Vergröße- 
rung 120) studiert. Die Zeichnungen wurden sämtlich mit dem Zeıss- 
Instrument und dem ABBéschen Zeichenapparat ausgeführt. 

Es sei noch hervorgehoben, daß nur nicht angeschnittene P.M.Z. 
studiert wurden; für die Fruchtknoten vgl. RupLorr 1931, 8. 423. 

Für ihre freundliche Mitarbeit beim Fixieren, Schneiden und Färben 
sprechen wir Fräulein CAMILLA ROLOFF unseren herzlichsten Dank aus. 


I. Die Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. 

Da aus der Literatur bekannt ist, daß durch Kälteeinflüsse der Ablauf 
der Reduktionsteilung verlangsamt wird (vgl. TiscHLER 1922, S. 255; für 
Oe. Lamarckiana vgl. LELIVELD 1931, S. 231), über das Tempo und die 
Dauer dieser Verlangsamung aber noch sehr wenig bekannt ist, halten 
wir es für richtig, die metecrologischen Daten für den Tag der Fixierung 


Tabelle 1. Meteorologische Daten für die Zeit vom 1.—5. Oktober 1931. 



























































Lufttemperatur Relative 
2m über dem Boden Bodentemperatar Ipeuchtigkeit| wieder. 
schlags- | Sonnen- 
Datum Minimum Tagesdurchschnitt Durch- menge | schein- 
in der vor- | Mittlere aus je 3 Messungen schnitt aus | von dauer 
Tages- 3M gen|24Stdn. | in Stdn 
Nacht bau = ar 0,1m/02m |05m | 1m |von7-21Uhr| in mm 
in °C m in°C|in°C|inoc|inoc| m% 
LE 0,3 8,4 9,6 | 10,3 | 11,2 | 12,4 82 0,0 10,5 
2.X. 4,0 13,4 12,4 | 12,2 | 11,5 | 12,3 82 0,0 7,6 
3.X. 12,0 12,6 12,5 | 12,8 | 12,2 | 12,4 82 1,2 5,8 
4.X. 7,3 10,6 10,2 | 10,9 | 11,9 | 12,4 78 3,3 2,0 
5. 9,4 14,1 11,9 | 12,1 | 11,8 | 12,3 81 0,0 0,0 
Durch- 
schnitt 6,6 11,8 11,5 | 11,7 | 11,7 | 12,4 81 0,9 5,5 
Tabelle 2. Meteorologische Daten für die Zeit vom 27.—31. August 1931. 
Lufttemperatur Relative 
2 m über dem Boden ns tial 
schlags- | Sonnen- 
Datum Minimum Tagesdurchschnitt Durch- menge | schein- 
in der vor- | Mittlere aus je 3 Messungen schnitt aus | von ‚dauer 
laufgehenden| , Tages- 3 Messungen|24Stdn. | in Stdn. 
Nacht an 0,1 m |02m |05m | 1m |von7-21Uhr| in mm 
in°C af} in°C|in°C|in°C|in°C in % 
27. VIII. 9,4 13,0 15,8 | 15,1 | 15,9 | 15,9 69 0,0 9,6 
28. VIIL 8,8 15,6 15,5 | 15,4 | 15,8 | 15,8 76 0,0 0,5 
29. VIII] 13,2 15,5 15,5 | 15,5 | 15,7 | 15,7 91 0,3 0,0 
30. VIIL| 13,2 15,9 18,1 | 17,8 | 15,9 | 15,7 74 0,0 7,4 
31. VIIL 9,9 15,4 17,6 | 17,2 | 16,3 | 15,6 83 0,0 52 
Durch- 
schnitt 10,9 15,1 16,5 | 16,3 | 15,9 | 15,7 79 0,06 | 4,5 
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und die vier vorhergehenden Tage anzugeben. Sie sind den Aufzeich- 
nungen der dem Preußischen Meteorologischen Institut unterstellten 
Wetterstation des Kaiser-Wilhelm-Instituts für Ziichtungsforschung ent- 
nommen. 
A. Oenothera R-muricata (9 rigens . 5 curvans). 
1. Die heterotypische Teilung. 
Übersicht 1 A. Diakinese. 


Unser ur, u WEB Er 29, davon 
TREE OR «saad + OH sc em Ah ie Le 17 = 59,0% 
3. 2 D. à se à pe ws ew 12 = 41,0% 
DCR + à à BF A 9 

Sämtliche Chromosomen frei. . . . . . . . . . 1 
FE RE RE - ı 1 
Meme LT oe + + d TRS 4 
pe Ee eee ee ae 1 
BRETTEN an . . a , Bee ws 1 
Kette 10 + Kette 3 + 1frei. . . . . . . . . . 1 
13 CRE... CRE a) so 2 ow cn kt li 
Oe (oa PTT. +. 60 a 7 
MONS + RUE Ze er eee 3 
Kette 9 + Kette2 + Kette2. . . . . . . . . 1 
Arr en à a 5 di dt 5 
a ee «an al a! ara ee on à 2 
pO LS, eae ea 1 
ee ee 1 
EEE ER 1 
Oe eier ee 1 
ET. ara eS = a + à 1 
ER ond ee ee 2 2 
a wean ae 2 
peasants N de open Ve aa eh 1 
PT) ee en des Pannen 1 


a) Diakinese. Die Chromosomenkonfiguration bei Oe. muricata (aus 
DE Vries’ Kulturen) und ihre Unregelmäßigkeiten sind von CLELAND 
(1926) eingehend statistisch untersucht worden. Die normale Anordnung 
ist bekanntlich ein Ring von 14 Chromosomen. Aus CLELANDs Aufstel- 
lung geht hervor, daß Störungen in intakten Kernen von ihm nicht ge- 
funden wurden. In unserem Material, das für die Diakinese dazu noch 
zahlenmäßig sehr gering ist, fanden wir Unterbrechung der Kette (Abb. 2) 
an einer oder zwei Stellen (Abb. 3) und freie Chromosomen. In einem 
Falle waren die 14 Chromosomen ohne jede Bindung über das Kernlumen 
zerstreut (Abb.4). Solche Fälle müssen als erhebliche Störungen im 
Chromosomenmechanismus angesehen werden. Welche Konsequenzen 
solche Unregelmäßigkeiten für den weiteren Verlauf der Teilung nach 
sich ziehen, läßt sich natürlich nicht entscheiden. Im ganzen bleibt be- 
merkenswert, daß die Tendenz der Chromosomen, sich zu einem l4er- 
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Ring zusammenzuschließen, auch in den P.M.Z. der geschädigten Knos- 
pen deutlich in Erscheinung tritt (Abb. 1). 





Abb. 1—4. Diakinesen von Oe. R-muricata. 1: l4er-Ring, 2: 14er-Kette, 3, 4: unregelmäßige 
Anordnungen. Vergr. 2770 x. 


Ubersicht 1 B. Heterotypische Metaphase. 








NE ET PE ST OF OE NA 4 1006 © + 0 102, davon 
es Ts cl My OS ny Dé ZA 0 0 et . 65 = 63,7% 
EE ae eee eee 37 = 36,3% 

Chromosomen in klarer Zickzack a 5 se 65 
ne Sc eme « 6 0 12 
OE a PR 1 
is DEE 1 
5 à + on € 1 
PP à or PP ek te a 1 
ERR OE: Se ey a ee ie a 1 
BE rennen 0 1 
eT TE ee ee eae ee ne 1 
Störungen in der Zickzack ee os 37 
ee 12 
ee ee ee se eee LE, 1 
i a aes ans BE ar tan ee ve 1 
Bi al en eee ee 2 
A A 1 
mn er 5 «+ 1 
ET ne md sde ss 1 
BEE en ce 1 


BE rad db re « 
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(5) +83) + (2) + (2) + (2). -..» 2 3.2 2.6 1 
WB ee Siete ba 1 
Er: itis Wa a Be es, 2 Lei 1 
RE use Grands ae obtenues LL 16 
UE Re Beal ci pr ripe A 1 
un à À a he NL A dei 1 
MER 0 es © 2 
(ONE. rt PERTE 1 
(ARTE ital LS AR A ee 1 
(EHE ss os a 1 
CT) + GRR FT... 7. TE ; 1 
CC) + Get is. ss EDR ees 2 
(5) = GPSS oo Bs See 3% 1 
DER ae 1 
(5,4 (D +48) + 18): - à - ann aes 1 
(4) + 62+ (061 + (62. . . Br: 1 
CT OS ng sk à à à à ee 1 
ET se 1 
ee eee ee u 6 
ARE er «tate ee eee 2 
SE Lt soos ms 2 cee aoe 1 
ee ey a ae erg See 1 
MEERE  P ee sc eo. Br re ren a 1 
Se at oi a ae ds ts SR, 1 
Te Cre i a 0 ss os 2G 3 
he et ee ee oe ere ee 1 1 
(MEER I ZEREE ee « ss 1 
(5) Oh + 3 s EIER . u a sna 1 


b) Metaphase. Durch CLELAND (1926) wurde bekannt, daß die 14 
Chromosomen in der Metaphase im Zickzack angeordnet und die alter- 
nierenden Partner entgegengesetzt orientiert werden. Dabei nehmen die 
Chromosomen eine V- oder herzförmige Gestalt an. CLELAND erwähnt 
ein deutlich sichtbares Ansetzen der Spindelfasern an der V-Spitze der 
Chromosomen. Außerdem beobachtete CLELAND, daß ungefähr !/, aller 
Metaphasen Unregelmäßigkeiten in der Zickzackanordnung aufweist. 

Auch in unserem Material fanden wir zu 63,7% die von CLELAND als 
normal beschriebenen Metaphasestadien (Abb. 5). Daneben kamen aber 
erhebliche Abweichungen vor (36,3%). In der Übersicht 1 B sind die 
Störungen nach zwei Gesichtspunkten geordnet. Als sicher gestört sind 
alle vollständigen Metaphasen anzusehen, bei denen die Zickzackanord- 
nung irgendwelche Unregelmäßigkeiten aufweist, die sich verschieden 
stark bemerkbar machen. Ferner müssen aber auch solche Stadien mit 
weniger als 14 Chromosomen als gestört angesehen werden, bei denen die 
Störung der Ziekzackanordnung nicht auf einer mechanischen Beschä- 
digung der Zellen durch das Mikrotomschneiden beruhen kann. 

In der Übersicht konnten nur gewisse morphologisch sichtbare Grade 
der Störung zahlenmäßig zum Ausdruck gebracht werden. Beispielsweise 








110 C.F. Rudloff u. M. Schmidt: Einfluß ungünstiger Witterungsverhältnisse 


bedeutet (6) + (4) + (2) + 2 eine Anordnung in einer Kette von 6, einer 
von 4, einer von 2 und 2 freien Chromosomen, wobei gleichzeitig die Zick- 
zackanordnung gestört ist. Neben dieser Abweichung von der normalen 
Zickzackanordnung (Abb. 6, 7) kommen aber in ganz erheblichem Maße 


stark belichtet 


utterzellen im Verband geblieben sind und sich abnorm 


vergrößert haben, ferner, daß die Zellwände starke Auswüchse aufweisen, 


Abb. II. 


hiad 








Vergr. 1440. — Abb. II. Photogramme der in Abb. 75 
wurde bei der Reproduktion ver 


Abb. II. 


gegebenen Spindel. 


Vergr.725X. Das gleiche Spindelbild 
“ zu zeigen. Man beachte, daß die Pollenm 


Abb. J. 
Abb. J. Photogramm der in Abb. 76 wieder, 


wiedergegebenen Spindel. 
um die ,,Polstrahlung 





auffällige Formveränderungen der Chromosomen vor. Nach den Erfah- 
rungen von CLELAND und anderen Autoren auch an anderen Arten und 
Bastarden bleibt die Herzform der Chromosomen haufig bis in die spate 
Anaphase hinein erhalten. Bei unseren Pflanzen verliert sie sich in ein- 
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zelnen Fällen schon während der Metaphase. Dabei wurden bei der bipo- 
laren Spindel hin und wieder Fälle beobachtet, in denen die Chromosomen 
ähnlich wie in der multipolaren Spindel als Ketten bzw. als Kettenstücke 
angeordnet waren (Abb. 8). Außerdem scheint es uns, als ob die Bildung 
der bipolaren Spindel weniger gehemmt ist als die unter normalen Ver- 
hältnissen mit der Spindelbildung parallel verlaufende Orientierung der 
Chromosomen. Eine auffällige Erscheinung an unserem Material ist die 
häufig vorkommende Ausbildung einer gelb gefärbten, glasigen, den Zell- 
wänden der P.M.Z. angelagerten Substanz. Diese wächst nach dem Zell- 
innern zu und führt zum , Erdriicken“ und Absterben des Zellinhalts bei 
P.M.Z. in allen Teilungsstadien und auch bei Tetraden (Abb. 12, 13, 48, 
ferner 74, 82, S. 162, 163). Oft bildet sie zapfenférmige Vorsprünge 
(Abb. JJ). Als deutliche Hemmungserscheinung kann die Tatsache 
bezeichnet werden, daß die Pollenmutterzellen oft bis weit in die homöo- 
typischen Stadien im Verbande bleiben und dabei außerordentliche 
Größen erreichen können (Abb. J, II). 


Übersicht 1 C. Heterotypische frühe Anaphase. 





TR eee Eee le 92, davon 
Normales Auseinanderweichen . . . . . . . . . . . . . . 24 = 26,1% 
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ee 2 vn. ann u en a a an ee 1 
ek eee Se ea eee 1 
6 +a: COUR RE es à à 1 
Es ee. + MRS a es EM 1 

UP FR ae ET ee hr a 68 
Verteilung nach beiden Seiten von der Spindelmitte . 26 
A BE + que rs + 3 7 
THIS Te + MR re 3 
TB 44. CR ~~ ape oo 1 
Er EST ee re 7 8 
CGS ee =~ ne shen 5e à 2 
BON ru Se 5 tes he 2 
BR RE er rt ea 3 

Chromosomen regellos in der Gegend des Spindeläquators oder 

über die ganze Spindel zerstreut . . . . . . . . . . . . 42 
HQE NE EEE EUR, ER 29 
Re ge er Sn TAC es 11 
BR Sera N ee SU ar de ie 1 
Br re en 1 


c) Frühe Anaphase. In der Anaphase beobachtete CLELAND (1926) 
ein regelmäßiges Auseinanderweichen der alternierenden Chromosomen 
nach entgegengesetzten Polen. Neben diesem normalen Auseinander- 
weichen der Chromosomen (26,1%) ließen sich in unserem Material zwei 
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Störungstypen unterscheiden. Im ersten Falle wandern die Chromosomen 
in zwei geschlossenen Gruppen nach den Polen (Abb. 9), wobei die Zahl 
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Hi tll 
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Heterotypische Teilung von Oe. R-muricata. 
Abb. 5—8. Metaphase. 5: normale Zickzackanordnung, 6—8: gestörte Anordnung. — Abb. 9—11. 
Unregelmäßigkeiten in der frühen Anaphase. Neben Abb. 10 Ch mit satellitenartiger 
Bildung, stärker vergr. (2770X). — Abb. 14. Normale, Abb. 15—19 unregelmäßige Chromosomen- 
verteilung in der späten Anaphase. — Abb. 20. Normale Telophase. Abb. 5 2770 x vergr., die 


übrigen 1730 X. 


der Chromosomen und ihre Anordnung in jeder Gruppe variieren kann. 
Im zweiten Falle sind alle Chromosomen. regellos in der Gegend des 
Spindeläquators (Abb. 10) oder über die ganze Spindel zerstreut (Abb. 11, 
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I, II). Solche Unregelmäßigkeiten sind am häufigsten (73,9%). Neben 
diesen Abweichungen in den Zahlen und der Art der Abwanderung nach 
den Polen kommen vielfältige, ganz erhebliche Formveränderungen vor. 
Die normale Herzform ist sehr selten (Abb. 9—11). 





= : 


Abb. 12—13. Abnorme Zellwandverdickung bei Pollenmutterzellen von Oe. R-muricata. 
Vergr. 1320 x. 
Übersicht 1 D. Heterotypische späte Anaphase. 
ee ee NE ee ae eee 74, davon 
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Planta Bd. 18. 
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d) Späte Anaphase. CLELAND (1926) gibt an, daß in der späten Ana- 
phase die Chromosomen vollzählig und regelmäßig auf die Pole verteilt 
werden (Abb. 14), „so that one practically never sees a lagging one“. 
Auch hier konnten wir erhebliche Störungen feststellen. Normale Ver- 
teilung fanden wir nur in 39,2%. Auch in der späten Anaphase ließen sich 
zwei Störungsgruppen beobachten. Die eine umfaßt den Verteilungs- 
modus 6 + 8 (Abb. 15), den CLELAND bei seinem Material insgesamt (mit 
Telophase) mit etwas weniger als 10% bestimmt. Bei uns erhöht sich die 
Rate für diesen Verteilungsmodus bei der heterotypischen Teilung auf 
30,1%. Die andere Gruppe umfaßt die Fälle mit zurückbleibenden 


Tabelle 3. Oe. R-muricata. Vergleichende Übersicht über die Störung der 
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. 




















Pflanze III Pflanze IV 

(Schnittserien (Schnittseri G t N 
Teilungsstadium 173) 175) = ds == 

Normal | Gestört | Normal | Gestört | Normal | Gestört 
Diakinese 3 1 14 11 17 12 29 
Hetero- Metaphase 7 11 58 26 65 37 102 
typische | Frühe Anaphase 5 33 19 35 24 68 92 
Teilung | Späte Anaphase 2 5 27 40 29 45 74 
Telophase 5 7 38 40 43 47 90 
Homöo- Metaphase 2 1 40 17 42 18 60 
typische Anaphase 1 2 7 7 8 9 17 
Teilung Telophase — —— 4 8 4 8 12 
d Absolut 25 60 207 | 184 | 232 | 244 | 476 

% 29,4 | 70,6 | 47,1 | 52,8 | 48,7 | 51,3 


























Tabelle 4. Oe. R-muricata. Gesamtübersicht über die Störung der 
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. 


























Teilungsstadi — ae Untersucht 
= Normal Gestört Normal Gestört 
Diakinese 17 12 59,0 41,0 29 
Hetero- | Metaphase 65 37 63,7 36,3 102 
typische | Frühe 24 68 26,1 73,9 92 
Teilung Späte Anaphase| 29 45 39,2 60,8 74 
Telophase 43 47 47,8 52,2 90 
Heterotypische Teilung 178 209 46,0 54,0 387 
Homöo- Metaphase 42 18 70,0 30,0 60 
typische Anaphase 8 9 47,1 52,9 17 
Teilung Telophase 4 8 33,3 66,7 12 
Homöotypiscbe Teilung 54 35 60,7 39,3 89 
244 51,3 476 
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Chromosomen, die in dem normalen Material von CLELAND nicht gesehen 
wurden. Hiert tritt eine Reihe von Varianten auf, die eine weitere Grup- 
pierung ermöglicht. Das Zurückbleiben des Chromosoms kann in der Nähe 
eines oder beider Pole (Abb. 16), in der des Spindeläquators (Abb. 17, 18) 
oder zwischen Pol und Äquator erfolgen, außerdem können sich diese drei 
Typen verschieden kombinieren (Abb. 19), was in der Übersicht deutlich 
hervorgehoben wird. In den gestörten Stadien läßt sich häufiger ein 
Längsspalt in den einzelnen Chromosomen beobachten (Abb. 17). Außer- 
dem kommen auch hier starke Gestaltsveränderungen und Formver- 
schiedenheiten vor. Die zurückbleibenden Chromosomen zeigen in vielen 
Fällen die Tendenz, sich quer zu teilen (Abb. 17). 


Übersicht 1 E. Heterotypische Telophase. 








RE TE RE re 90, davon 
ee Ze Me oe oo à 43 = 47,8% 
ns de a ee à a ee 47 = 52,2% 

Verteilung sämtlicher Chr auf die Tochterkerne . 77 = 85,6% 
Se a ru 5 ee ee 77, davon 
PHD IRRE SO ae SEN 43 = 55,8% 
Beeren Ah ee 30 = 39,0% 
WERE, à 3 ee oe 4= 5,2% 
Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen . . . . . . 13 = 14,4% 
NT oils ie 3s RARE » + + à 13; davon 
1 Chromosom in der Spindelmitte zurückgeblieben . . . . 1 
Gen ice An a: 5er 1 
In der Nähe des einen Tochterkernes ein oder mehrere Chromo- | 
TT « o_o ches 11 | 
u A > es FS er 2 | 
Pe oe 1 | 
et Fa ee ow at oe 1 
In einen Restitutionskern eingeschlossen. . . . . . . . . . 9 
Michi znamniyolEel . wos . + 0 0 se à 5 
A à A © + + + a ee (3 4 
ER ET RL: 1 
BT ig ko ce Oe 1 
CS eS ee eee © | 1 
BLUE +S. inte > ws ss 
In der Nahe eines jeden Pols ein Chromosom zuriickgeblieben 1 
SU Ar 1 


Übersicht 1 F. Übersicht über den Verteilungsmodus bei der heterotypischen 
späten Anaphase und Telophase. 
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Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen . . . . . . 38 = 23,2% 





Abb. 21—28. Unregelmäßige Telophasen bzw. Interkinesen. — Abb. 29—30. Abnorme homöotypische 
Teilungen von Oc. R-muricata. Vergr. 1730 X. 
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Zwischen beiden Polen und der Spindelmitte je ein Chromosom 
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e) Telophase. Unsere normalen Telophasen und Interkinesen (47,8%) 
stimmen mit den von CLELAND (1926) beschriebenen überein (Abb. 20). 
Die Gruppeneinteilung der Störungen entspricht der bei den Anaphasen. 
Neben der Verteilung 6 + 8 (Abb. 21) kommt hier auch vereinzelt (vier 
Fälle) der Modus 5 + 9 vor (Abb. 22). In den Fällen mit zurückbleiben- 
den Chromosomen treten neben den von der Anaphase her bekannten 
einige neue Typen auf. Auffallend ist hier, daß nicht alle zurückbleiben- 
den Chromosomen in Restitutionskerne eingeschlossen werden (Abb. 24 
bis 28). Einen Überblick über die verschiedenen Verteilungsmodi in den 
einzelnen Phasen der heterotypischen Teilung gibt Tabelle 5 (S. 118). 


2. Die homöotypische Teilung. 


Übersicht 2. A. Homöotypische Metaphase und frühe Anaphase. 
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Beide Teilungen zu analysieren. . . . . 15 Teilungen 
(30 Spindeln bzw. Platten) 
Beide Tochterzellen mit gleicher Chromo- 
ee © ere 11 Teilungen 
(22 Spindeln bzw. Platten) 
Äquatorialplatte 
Beide Tochterzellen. mit 7 längsgespal- 
tenen Chromosomen . . . . . . . . 7 Teilungen i 
(14 Spindeln bzw. Platten) i 
Beginnendes Auseinanderweichen der Chromosomen 


4 FD) w appre. et er 4 Teilungen (8 Spindeln) 
Beide Tochterzellen mit verschiedener 
Chromosomenzahl . . . . . . . . . 4 Teilungen 
(8 Spindeln bzw. Platten) 
Aquatorialplatte 
bee nu LS en 2 Teilungen (4 Spindeln) 
Wear ne 1 Teilung (2 Spindeln) 
Beginnendes Auseinanderweichen der Chromosomen 
TI FREE US Le + à 1 Teilung (2 Spindeln) 


B. Homöotypische Anaphase. 





Pee a a to 17 Spindeln bzw. Platten, davon 
ee ae ot ah ee ee ee 8 = 47,1% 
ee + + + ce eee 9 = 52,9% 
Von 11 untersuchten T'eilungen 
nur 1 Teilung zu analysieren . . . . . . 5 
Beide Teilungen zu analysieren . . . . . . 6 
Beide Spindeln mit gleichem Ver- 
teilungsmodus . . . . . . . . 4 
T FAR RET, .. . 5. 1 
6+8und6 +8..... 1 
6+2+6und6 + 2 +6 1 | 
6 + 3 + 5und6 + 3 +5 1 | 


Mit verschiedenem Verteilungs- 


0 2 
Von 17 untersuchten Spindeln bzw. 
Platten 
Verteilung aller Chromosomen auf 
die Tochterkerne . . . . - 13 
dr sh: dalle 8 
ATi ae Ar 5 
Zurückbleiben von Chromosomen in der 
NT "SET", EU 0, ee 
6+2+6inl1P.MZ... 2 
6+3+5inl1P.MZ... 2 
C. Homéotypische Telophase. 
VS CET er er a Fig 8 9 Teilungen 
Nur eine Teilung zu analysieren . . . . . . . . . 6 


Beide Teilungen zu analysieren. . . . . . . . . . 3 
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Von 3 untersuchten T'eilungen 
ur Ory ge herren ir Ta 1 
6 + 8und 6 $8... 2+ ur rt 


Von 12 untersuchten Spindeln 
Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne 12, davon 


7+T(momal) ..... 22... 4 
6 + 8 (unregelmäBig). ....... 8 
D. Übersicht über den Verteilungsmodus bei der homöotypischen frühen und 
späten Anaphase und der Telophase. 
RE EEE 0 6 0 8k 21 Teilungen, davon 
Nur eine Teilung zu analysieren . . . . . . . . . 11 
Beide Teilungen zu analysieren . . . . . . . . . 10 
Beide Spindeln mit gleichem Vertei- 
ET TEE E 5 
Mit verschiedenem . . . . . . . . . + 
he le ee ERP 31 Spindeln bzw. 
Platten, davon 
Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne 27 
L 2 € SRE See eae SR 13 
CNET: dir HSE à o 14 
Zurückbleiben von Chromosomen in der | SALES 4 
Li Pah Pee eee 
RE a. alee ols sedan à €s ; 


Für die zweite Teilung gibt CLELAND (1926) keine Besonderheiten an. 
Wir konnten in unserem Material zum Teil nur eine Teilung der homöo- 
typischen Stadien analysieren; deshalb ist der Gesamtprozentsatz der 
Unregelmäßigkeiten auf die Summe der untersuchten Spindeln berechnet. 
Im Vergleich zur heterotypischen Teilung ergibt sich hier ein relativ ge- 
ringerer Anteil an Störungen. 

Entsprechend den Vorgängen bei der heterotypischen Teilung ließen 
sich homöotypische Metaphasen nachweisen, deren eine Spindel 6, 
deren andere 8 längs gespaltene Chromosomen enthielten (Abb. 29). 
In der homöotypischen Anaphase und Telophase traten Verteilungs- 
modi mit ähnlicher Tendenz wie bei der heterotypischen Teilung auf, 
also auch erneut Teilungen nach dem Schema 6 + 8 (Abb. 30) oder 
Zurückbleiben von Chromosomen (Abb. 31, 32). Dabei ließ sich fest- 
stellen, daß beide Spindeln in Bezug auf den Verteilungsmodus gleich 
oder auch verschieden sein können. Gleiche Verteilungsart kann nach 
dem Schema 7 + 7 und 7 + 7 (Abb. 33) oder 6 + 8 und 6 + 8 erfolgen 
(Abb. 34), während verschiedener Verteilungsmodus in dem Zahlenver- 
hältnis 7 + 7 und 6 + 8 (Abb. 29, 30, 35, 36) zum Ausdruck kommt. 
Bemerkenswert erscheinen uns die Fälle, bei denen in beiden Spindeln die 
gleiche Anzahl zurückbleibender Chromosomen in ähnlicher Stellung und 
ähnlicher Form angetroffen wurden (Abb. 31, 32). Weiterhin müssen wir 
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hervorheben, daß im Gegensatz zu der heterotypischen Teilung, wo solche 
Fälle ja häufig vorlagen, beim zweiten Teilungsschritt niemals voll- 





Abb. 31—36. Homöotypische Anaphasen und Telophasen von Oc. R-muricata. 33 normal, die 
übrigen unregelmäßig. Vergr. 1730 X. 

kommen regellose Verteilung der Chromosomen über die gesamte Spindel 

vorkam. Ähnlich wie in der heterotypischen Teilung wurden häufig 

Formveränderungen der Chromosomen wahrgenommen (Abb. 31, 32, 37). 
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Die in den Übersichten gegebenen Zahlen beziehen sich auf die Re- 
duktionsteilung von zwei Pflanzen der Oe. R-muricata. Fixiert wurden 
Knospen von vier verschiedenen Pflanzen, I—IV ; davon enthielten Tei- 
lungsstadien die Pflanzen III (Fixatnummer 173) und IV (Fixatnummer 
175). In den Knospen der Pflanze III wurden zudem nur relativ wenige 
Teilungen gefunden. Dagegen konnte bei der Pflanze IV eine genügend 
große Anzahl von Teilungen studiert werden. Die Gesamtergebnisse für 
jede einzelne Pflanze sind aus Tabelle 4 zu ersehen. Tabelle 5 gibt eine 
Gesamtübersicht über die Störung der Reduktionsteilung der von uns 
untersuchten Oe. R-muricata. In der heterotypischen Teilung mit 387 
untersuchten P.M.Z. ergeben sich Störungen in der Höhe von 54,0%, in 
der homöotypischen Teilung mit 89 Stadien von 39,3%. Zusammen sind 
somit bei 476 Teilungen 51,3% gestört. 


B. Oenothera cruciata (2 pingens - 5 flectens). 

Von Oe. cruciata wurden Fixierungen vorgenommen am 31. August 
und am 5. Oktober 1931. Von der ersten Fixierung konnten die Verhält- 
nisse zweier Pflanzen (Schnittserie 148,17 und 148,20) studiert werden, 
bei der zweiten wies nur eine Pflanze brauchbare Teilungsstadien auf. 
Die meteorologischen Daten vgl. S. 106. 

Die Chromosomenkonfiguration von Oe. cruciata ist, soweit wir aus 
der Literatur ersehen, bisher noch nicht bekannt gegeben. Wir fanden 
in unserem Material einen 14er Ring (Abb. 38), was mit dem genetischen 
Verhalten übereinstimmt. 

Die zu verschiedenen Zeiten, also (siehe meteorologische Daten!) unter 
verschiedenen Außenbedingungen fixierten Pflanzen sollen vergleichend 
besprochen werden. 


Übersicht 3. Oc. cruciata. Fixierung vom 31. VIII. 1931. 
Schnittserie 148, 17. 


es ee a ol 2 <p ER 288 Teilungen, davon 
gg ee ee a eat oe Se ae 3 à 247 = 85,8% 
Se ee Oe ee 41 = 14,2% 


I. Heterotypische Teilung. 
A. Heterotypische Metaphase. 





(ED A aS nn 0 + a 138, davon 
se 8 ¢ 112 = 81,2% 
a ens st se ER +. 26 = 18,8% 

Chromosomen in klarer Zickzack dnung. . . . . 112 = 81,3% 
DOCS 3 ENTE NS ue 0 94 
Ring oder Kette . . . . . . . . . . . 93 
ee à + à wt 1 
13—14 Chromosomen, Kette. . . . . . . . . . . . 3 


13 Chromosomen, Kette. . . . . . . . . . . . . . 1 
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12—14 Chromosomen, Kette. ........... 1 
12—13 Chromosomen, Kette. ........... 2 
12 Chromosomen, Kette. . . . . . 2 2 2 2 2 2.2. 4 
11 Choose Kate, 220" ODE. 1 


10 Chromosomen, Kette. 
8Chromosomen, Kette. -. ............ 1 











? Chromosomen, Ring oder Kette . ........ 2 
Zickzackanordnung leicht gestôrt . . . . . . . . . . .. 17 = 12,3% 
14 Chromosomen, Ring oder Kette . . . . . . . . . 12 
13—14 Chromosomen, Ring oder Kette . . . . . . . 1 
ee eee ee eee 1 
12—13 Chromosomen, Kette. . . ©: . . . . . . .. 1 
a ee ee ee, eee 1 
11 Chromosomen, Kette. ......... oa. 3 
Zickzackanordnung stark gestört. . . - . . . . . . . . . 9= 6,5% 
ae TT RE an ae à à « + à 6 
10H OO. «à os nos 6 dos dé + + 0 1 
15 Chem Liane ara. ae OY 1 
TORE. «+. + hen « + 1 
B. Heterotypische Anaphase. 
i 2... u. ern 4 30, davon 
FE LO 23 = 76,7% 
Ce wk le ht ed 7 = 23,3% 
Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 29 = 96,7% 
Een NES ER ae 23 
nis nn nn Re 6 
Zurückbleiben eines Chromosoms in der Spindelmitte . . . . 1= 3,3% 
SFLITT + + + dome 1 
C. Heterotypische Telophase. 
Re ET Ts ds à mi de 100, davon 
PRE CPR Sere Se 94 — 94% 
VRR PE I ee ee 6= 6% 
Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 95 = 95% 
ON, ain Se de où 60/37 au du 94 
EN ER PET ae 1 
Zurückbleiben von Chr n in der Spindelmitte, zwischen 
Spindelmitte und einem Pol oder in der Mitte am Spindel- 
ORE nd on 6. 6% & 0, à. 6. OA oe eos §= % 
Ue Ee ee nen 1 
TAB...» % 1 
TEEN SEE 5 1 
E RE ar we site 4 1 
T+- Sr. + cum aed ake J 
II. Homöotypische Teilung. 
A. Homöotypische Metaphase. 
a 17 Teilungen, davon 
Da he Ss We SD & Se So 15 = 88,2% 


eee els ee ee 2 = 11,8% 
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Alle [penne elie trey dabeege - 16 


ART EEE me ER 
at hho RE armé" 1 
Ein Chromosom außerhalb der beiden Spindeln ver- 
is. nes 41% ('auatansnnuer | ie 1 
eS YO 2 0. 1 (Abb. 45!) 
B. Homöotypische Anaphase 
u due Wo SC tere de wo 0, Oo T2 he 3 Teilungen, davon 
seen © ee are 3 = 100% 
ns 25 à à Os HES 3 
Unrege De ananas. fs war dis tt. i 
C. Homöotypische Telophase. 


Keine vollständigen und analysierbaren Teilungen gefunden. 


Übersicht 4. Oe. cruciata. Fixierung vom 31. VIII. 1931. 











Schnittserie 148, 20. 

Be ats Eien dar een He ceue eco 255 Teilungen, davon 
Cs. sins» TT QE D, 212 = 83,1% 
ee 43 = 16,9% 

L Heterotypische Teilung. 
A. Heterotypische Metaphase. 

RE D. PAT nr oe ES 36, davon 
ne la Le Bts Jah I) Yas 20 = 55,6% 
es me +. : 16 = 44,4% 

Chromosomen in klarer Zickzack a 20 = 55,6% 
EIERN, 16 
Ring oder Kette . ...... 15 
ee re 1 
N oo oo 0 1 
tnt ot ee » 1 
OR... een 2 
Zickzackanordnung leicht gestört . . . . . . . . . . .. 11 = 30,5% 
14 Chromosomen, Ring oder Kette . .. . . . . .. = 
13—14 Chromosomen, Ring oder Kette . . . . . . . 2 
11 Chromosomen, I a On OS 1 
kanordnung stark gestört. . . . . . . . . . . . . 5 = 13,9% 
I, he ema ae gs ee a a ee . 2 
13—14 Chromosomen . . . . . . . . . . . . . . . 2 
11—12 Chromosomen . . . . . . . . . . . . . . . 1 


Vo. à + cuirassé Due re - 78, davon 
_— ee ee ee ee eee 63 = 80,8% 
Stat. 2e ac ee ce ee SS 15 = 19,2% 

Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 74 = 94,9% 
MEERE lern a. 63 
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Zurückbleiben von Chromosomen in der Spindelmitte oder in 
der Nähe eines Poles oder beider Pole ......... 4= 5,1% 


1 
1 
ODA. +, Gotti tone inccreonemenin 1 
Mes + ei ie 1 


C. Heterotypische Telophase. 

EIER ss si ne ee BOW 5 3 95, davon 
EUREN. it: 5 ade reed 88 = 92,6% 
Re ee a nn EST IE 7= 74% 

Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 91 = 95,8% 
Robe. ras vire eis, ages 88 
BND us sa aa 3 
Zurückbleiben eines Chromosoms in der Spindelmitte oder in 
der Nähe eines Poles oder beider Pole . . . . . . . . . 4= 4,2% 
Git Be Tl sie are dre harte 1 
es ee eee 1 
BEER. rn ach 1 
ER", eae 1 


II. Homöotypische Teilung. 
A. Homöotypische Metaphase. 


SEED d'u nf ara a is ee Aa 43, davon 
à dé cd à vas 4 DR De ek TU das 38 = 88,4% 
re 38 
MI TR SE LUE Sa 5 = 11,6% 
NEE re ee ae 5 
B. Homöotypische Anaphase. 
I RD see ek eek ais à 3, davon 
TREE TEE TEE TEE LEE LELENPE 3 
hk tes 5 ge ni ur ee 3 


Übersicht 5. Oc. cruciata. Fixierung vom 5. X. 1931. 
I. Heterotypische Teilung. 


A. Diakinese. 

MN tk en te ea Ee ae 12 Zellen, davon 
ee SEN ee Oe 8 = 66,7% 
PP PR RE Mae > 4 = 33,3% 
à + fé nc no au À ve 8 

en à 5 
Kette 6 + Kette8. . . . . . 2 
Kette 9 + Kette 3 + Kette 2 . 1 
ee bs pO ra ee 2 
ee er st a ee à 2 
ER Ohren. li à Godt ST Alana 1 
Kette 7 + Kette 3 + Kette 2 
ae - : 1 
N à «à + 2 + 5 2 EEN 1 


PE ds nein 1 
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B. Heterotypische Metaphase 
CS Re ee ee PSS ip , 38, davon 
Se a, FE EEE 15 = 39,5% 
Ce PP SOE Ce. » . 23 = 60,5% 
Chromosomen in klarer Zickzack Er 15 
14 Chromosomen. . . . . . . . . . . . . 15 
a cé dt of 1 
Ring oder Kette . . . . . . . 7 
ge ER ae ee le 7 
Störungen in der Zickzack EE 1 23 
14 Chromosomen . . . . . . 2 . . . . . . 10 
Ring oder Kette. . . . . . - 3 
a le a du à oa 2 
BE ET SANTE 1 
RR ee core 1 
ee 1 
Gr. - - - » 1 
(4)+(4)+6........ 1 
13—14 Chromosomen . .......... 2 
Regellos angeordnet . . . . - 2 
13 Chromosomen . . . . . . . =... . . 10 
PL... anne sd 1 
Bear 1 
Regellos angeordnet . . . . - 8 
11 Chromosomen . . . . . . . . . . . . . 1 


(3) + (3) + (2)+(2)+1... 1 





C. Heterotypische frühe Anaphase. 
cum es ea. 49, davon 
teed ak 6 ke ego 6 gs à © + + eo 10 = 20,4% 
ee 39 = 79,6% 
Normales Auseinand ee Si gk 0 ele « 14 
TS nn ne à 6e 5 à 10 
ri PPS RCE 2 
BER... . sie s cul 2 
a ge ET, "Pu 35 
Verteilung nach beiden Seiten von der Spindel- 
nn me ee + 20 
ne a 5 
A EEE 2 
Ben aa 10 
a à D 2 
o> SA ere 6 à 1 


Chromosomen regellos in der Gegend des Spin- 
deläquators oder über die ganze Spindel 


22 PEN ENT RE oe 
een 8 
Or ens bid 6 = EU EN 6 
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D. Heterotypische späte Anaphase. 


Mt. =. BOON de à du 26, davon 
eee ARR aa 9 = 34,6% 
po Rae SF IN PP PP PRET 17 = 65,4% 

Verteilung sämtlicher Chromosomen auf die Tochterkerne 18 = 69,2% 
a EU A, ns ss ea 15333 18, davon 

ET 9 = 50,0% 
Be Bis Vests 8 = 44% 
ee 2 sc 0 D l= 6,0% 

Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen . . . . . . 8 = 30,8% 
Le 3 ee eee ee ee 55 8, davon 
1 oder mehrere Chromosomen in der Spindelmitte zu- 

er se + ek IQ GTS 5 

dust À PR TO TT TR 3 
us oi À OU DER ER ee, * 1 
Hite Sit 7... RR VOTH 1 
Zwischen beiden Polen und der Spindelmitte je ein oder 
mehrere Chromosomen zurückgeblieben. . . . . . 2 
S41 eSB. ci wa + 1 
3'+14848 u. Some 1 
In der Nahe des einen Pols ein Chromosom zuriickge- 
0 6 etre una ss se ets 1 
eet. Cass eb se 2 1 
E. Heterotypische Telophase. 

Umiesesht . . . . . st nf ee Ra 69, davon 
Teoma... : + + Mer 46 = 66,7% 
BR FT PER SOS DD ES 23 = 33,3% 

Verteilung sämtlicher Chromosomen auf die Tochterkerne . . 60 = 87% 
a een ee ee ee 60, davon 

ER EEE REDET IE WERE 46 = 76,7% 
6.4 Bist. tee 14 = 23,3% 
Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen. . . . . . 9 = 13% 
In der Nähe des einen Tochterkerns ein oder mehrere 
Chromosomen zurückgeblieben . . . . . . . . . 8 
ah + 6.000 4 a 6 
fe 2 
ne ee 0 3 
Cuers PSE PE 1 

In einen Restitutionskern eingeschlossen. . . . 2 
ie. > |’ hae «à + 2 


In der Nahe des einen Tochterkerns in einen Restitu- 
tionskern eingeschlossene Chromosomen zuriickge- 
blieben, in der Nahe des anderen ein zuriickgeblie- 


benes Chromosom freiliegend . . . . . . . . . . 1 
@ + BES + 1G)... ...-. 1 
F. Übersicht über den Verteilungsmodus bei der heterotypischen späten 
Anaphase und Telophase. 
I Glia tante re Knie be Aa tae 95, davon 
ee 55 = 57,9% 
no EN ER 40 = 42,1% 


Verteilung sämtlicher Chromosomen auf die Tochterkerne . . 78 = 82,1% 
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Zeugs. . = . otal, Meere, 78, davon 
Pal... ee eee ee 55 = 70,5% 
EN = 28, 
SITE MIR) warping 205% 

Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen. . . . - . 17 = 17,9% 
crane. db » 17, davon 

1 oder mehrere Chromosomen in der Spindelmitte zu- 

RE ie + Eat tee ee 5 
BE 0 © + + DO. u | 3 
EEE oe - 
RL à à 
Zwischen beiden Polen und der Buindehmitte j je ein oder 
mehrere Chromosomen pee ech aap: 2 
OND Lo eae |: 
tt FS CS Sree : 
In der Nahe des einen Pols ein oder mehrere Chromo- 
somen zurückgeblieben . . . . . . . . . . . . . 9 
Anaphasen und Telophasen mit auBerbalb des neuen 
Kerns verbliebenen Chromosomen . . . . . . . . 7 
ee NEE 2 
CENT: 2. sis rune + 
es a ie eee 1 

Telophasen mit Restitutionskernen . . . . . . . . . 2 

CR + To 2055. 2 


In der Nähe des einen Pols in einen Restitutionskern ein- 
geschlossene Chromosomen zurückgeblieben, in der 
Nähe des anderen ein zurückgeblieb Chromosom 
i Pe EEE 1 





Übersicht 6. Oc. cruciata. Fixierung vom 5. X. 1931. 
II. Homöotypische Teilung. 
A. Homöotypische Metaphase und frühe Anaphase. 


en Fe Tr EEE 12 Spindeln, davon 
res «+ + « 8 = 66,7% 
RTE ee 4 = 33,3% 
Nur eine Teilung zu analysieren ......... 10 Spindeln 
Äquatorialplatte: 
7 längsgespaltene Chromosomen. . . . . . 9 
normal angeordnet. . . . . . 5 
unregelmäBig in der Anordnung 4 
1 Chromosom vorausgeeilt . . . . 2 
Chromosomen regellos in der Spin- 
delmitte verteilt . . . . . . 2 
Beginnendes Auseinanderweichen: 
FIT » 5 ee dub 1 : 
Beide Teilungen zu analysieren . . . . . . . . . . 1 Teilung (2 Spin- 
deln) 


Beide Tochterzellen mit 7 längsgespaltenen Chromosomen 1 
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B. Homöotypische späte Anaphase. 
am: aa Aue rien Æ scene. a 15 Spindeln, davon 
Mosmel. és mynd ihe bte modes Meet Ge 9 = 60% 
i Ee cay Ae eee ee ee ee a 6 = 40% 
Von 13 untersuchten Teilungen nur eine Teilung analy- 
u EEE DIL DE RL RL HE 11 

Beide Teilungen analysierbar. . . . . . . . . . .. 2 
Beide Spindeln mit gleichem Verteilungsmodus . . . . 1 

Tih FORTH Trennen 1 
ee a « « à 5,0 1 

6 + Sund7 + 7. . . . . . . 1 


Von 15 untersuchten Spindeln 
Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne. . 14 


7476. + EU ZA: os 9 
6+6. 5%... «eee. |: 4 
& +O . sie 70 D 1 
Zurückbleiben von Chromosomen in der Spindelmitte 1 
5s+6+%... 00..." 1 


Unhersucht . . dapat ais ants + à à oc 4 Spindeln, davon 
Normal (3 Spindeln aus 2 Teilungen) ........ 3 
CW eta SEEN LE 
Unzegelmälig u. Eu ea .. + de 0 5 tie 1 
6+8 JE ir. 1 


D. Übersicht über den Verteilungsmodus bei der homöotypischen frühen 
und späten Anaphase und Telophase. 


I. Untereuaht.. Rs... + + eo ae Fem 17 Teilungen 
Nur eine Teilung zu analysieren . . . . . 14 
Beide Teilungen zu analysieren . . . . . 3 
Beide Spindeln mit gleichem 
Verteilungsmodus . . . . . 2 
mit verschiedenem . . . . . . 1 
IL Untetoudt. od ala 7/4 ara rede aid 20 Spindeln 
Verteilung aller Chromosomen auf die Toch- 
TS d'os she ts Da 19 
TEA TOR ES eee 13 
CS 4 nl et de AU al‘ 5 
BR Worle Sans! are 1 
Zurückbleiben von Chromosomen in der 
Spindolmaitée.:. 1e». 24 eos à 1 
56 +3... 0.0 000% 1 


1. Die heterotypische Teilung. 

a) Diakinese. Es wurden sehr viele Knospen auf Diakinesen und 
multipolare Spindeln hin untersucht. Trotzdem konnten leider nur 15 
brauchbare Stadien analysiert werden, in denen ein Ring von 14 Chromo- 
somen festgestellt wurde. Auch in dem spät fixierten Material wurden 
nur wenige (12) brauchbare Diakinesen gefunden, von denen 8 eine kon- 

Planta Bd. 18. 9 
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tinuierliche Chromosomenkette aufwiesen (siehe Abb. 39, 40 und Über- 
sicht 5, I A). 

b) Metaphase. An den zahlreichen guten Metaphasen des im Sommer 
fixierten Materials ließ sich die in der Diakinese festgestellte Konfigura- 
tion einwandfrei bestätigen (Abb. 38). Die normale Zickzackanordnung 
ist bei den im August fixierten Knospen bei der einen Pflanze in 14,2% 
der Fälle, bei der anderen in 44,4% der Fälle gestört (siehe Übersicht 3, I A 
bzw. 4, IA). Der Unterschied im Störungsgrad bei diesen beiden Pflan- 





Abb. 38—41. Abb. 38. Oe. cruciata. Normale Zickzackanordnung in der heterotypischen Metaphase 
(14er-Ring). — Abb. 39—41. Oe. cruciata; Diakinesen. 39, 40: kontinuierliche Chromosomenkette, 
41: unregelmäßige Anordnung. Vergr. 2770 X. 


zen läßt sich nicht ohne weiteres verstehen. Wir glauben, ihn darauf zu- 
rückführen zu müssen, daß in der Schnittserie 148, 20 vorwiegend spätere 
Stadien gefunden wurden, so daß es sich bei den Metaphasen hier wahr- 
scheinlich um nachhinkende und darum benachteiligte Pollenmutter- 
zellen handelt. Trotzdem zeigt die spätere Fixierung auch im Vergleich 
zu dieser abweichenden ‚normalen‘ Pflanze mit 60,5% einen erheblich 
höheren Anteil an gestörten Metaphasestadien. Hier möchten wir ein- 
fügend bemerken, daß im Gegensatz zur ‚normalen‘ Oe. cruciata die am 
5. Oktober fixierten Knospen der von uns untersuchten Oenotheren, mit 
Ausnahme von Oe. ammophila, alle Stadien der Reduktionsteilung bis 
zur fertigen Tetrade aufwiesen. Weiterhin sei bemerkt, daß die Art der 
Störung bei der späteren Fixierung von Oe. cruciata in der Metaphase 
ungleich gröber ist. Die Störungsgruppen entsprechen im allgemeinen den 
bei Oe. R-muricata gefundenen (vgl. Übersicht 5, I B). 
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c) Anaphase (siehe Übersicht 3, I B, 4, I B, 5 D). In der heterotypi- 
schen Anaphase der im August fixierten Knospen wurden in der Schnitt- 
serie 148, 17 23,3%, in der Schnittserie 148, 20 19,2% Störungen gefunden, 
wohingegen das später fixierte Material in der frühen Anaphase mit 
79,6%, in der später mit 65,4% erheblich stärkere Unregelmäßigkeiten 
aufweist. Auch hier (vgl. Tabelle 12) ist wie bei Oe. R-muricata in der 
Anaphase und Telophase der Verteilungsmodus nach dem Schema 6 + 8 


ATS) 


Fis 
fi MP 





Abb. 37, 42—47. Abb. 37. Oe. R-muricata. Form- und Lageveränderung von Chromosomen in 

der homéotypischen ene. Vergr. 1730 X. — Abb. 42—47. Oe. cruciata. Unregelmäßigkeiten 

in der heterotypisch ph und Tel bzw. Interkinese und homöotypischen Metaphase. 
Vergr. 1730 X. 





mit 16,7% viel häufiger als bei dem früher fixierten Material, der in der 
Schnittserie 148, 17 5,3% , in der Serie 148,20 8,7% ausmacht. Außerdem 
wurde auch Verteilung nach dem Schema 5 + 9 in drei Fällen angetrof- 
fen. Auch das Zurückbleiben von Chromosomen (vgl. Übersichten) 
äußert sich bei den im Oktober fixierten Knospen erheblich stärker als 
bei den normalen (Abb. 42—44). Die Typen der Störung sind wieder 
analog den bei Oe. R-muricata gefundenen. 

d) Telophase (siehe Übersicht 3, IC, 4, IC und 5 E). Bei der hetero- 
typischen Telophase liegen die Verhältnisse ähnlich wie bei der Anaphase. 
Auch hier ist die Gesamtstörung in den später fixierten Knospen mit 33,3% 

9*+ 
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erheblich höher als bei den anderen Pflanzen, wovon in der Schnittserie 148, 
17 6% , in der Serie 148, 20 7,4% gestört sind (vgl. hierzu auch Abb. 45, 46). 
2. Die homöotypische Teilung. 

Ähnlich wie bei Oe. R-muricata zeigt die homöotypische Teilung der 
untersuchten Pflanzen von Oe. cruciata weniger Störungen als die hetero- 
typische. Aber auch hier weist das später fixierte Material einen bei wei- 
tem geringeren Prozentsatz an regelmäßig verlaufenden Teilungen auf. 
Vgl. hierzu die Tabellen und Übersicht 3, II, 4, II und 6. 

Zusammenfassend ist zu sagen, daß das Gesamtbild der Reduktionstei- 
ung bei Oe. cruciata mitdem von Oe. R-muricata weitgehend übereinstimmt. 


Tabelle 6. Oc. cruciata, Fixierung vom 31. August. Schnittserie 148,20. 
Übersicht über die Reduktionsteilung (ohne Diakinese). 




















Absolut Prozent 
Teilungsstadium N 1 5 des er Untersucht 

H Metaphase 20 16 55,6 44,4 36 
ur Anaphase 63 15 80,0 19,2 78 
typische | Pelophase 88 7 92,6 7,4 95 
Homöo- Metaphase 38 5 88,4 11,6 43 
typische Anaphase 3 -- 100,0 _ 3 
Insgesamt 212 43 83,1 16,9 255 








Tabelle 7. Oc. cruciata, Fixierung vom 31. August. Schnittserie 148,17. 
Übersicht über die Reduktionsteilung (ohne Diakinese). 
Absolut Prozent 





























Teilungsstadium N j * mi " Untersucht 
H Metaphase 112 26 81,2 18,8 138 
== Anaphase 23 7 76,7 23,3 30 
typische | Telophase 94 6 94,0 6,0 100 
Homöo- Metaphase 15 2 88,2 11,8 17 
typische Anaphase 3 — 100,0 _ 3 
Insgesamt 247 41 85,8 14,2 288 








Tabelle 8. Oe. cruciata, Fixierung vom 31. August. Übersicht über die Art der 
Verteilung der Chromosomen auf die Tochterkerne bei der heterotypischen 
Teilung. (Mit Berücksichtigung der homöotypischen Stadien.) 


Schnittserie Schnittserie 

















Vertellungsmodus 148,17 148,20 a a 
Absolut |Prozent | Absolut | Prozent; Absolut Prozent 
7+7 135 | 90,0 | 192 | 87,7 327 88,6 
6+8 8 | 53 19 | 8,7 27 7,3 
Ms Unregel- Unregel- 
Zurückbleiben mäßig mäßig 
7 4,7 8 3,6 15 42 4,1 114 
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Tabelle 9. Oe. cruciata, Fixierung vom 31. August. Vergleichende Übersicht über 
die Störung der Reduktionsteilung (ohne Diakinese) in den Pollenmutterzellen. 















































Absolut Prozent 

Serie 17 Serie 20 Gesamt Serie 17 Serie 20 Gesamt 

Nor- | Ge- | Nor- | Ge- | Nor- | Ge- | Nor- | Ge- | Nor- | Ge- | Nor- | Ge- 

mal |stört | mal |stört | mal | stört | mal | stört | mal | stört | mal | stört 
Heterotypi- | 999| 39 | 171| 38 | 400| 77 |85,4| 14,6 | 81,8 | 18,2 |83,8 | 16,2 
sche Teilung 
Homöotypi- | 18] 2 | 41] 5 | ~59| 7 |90,0/ 10,0| 89,1 | 10,9| 89,4 | 10,6 
sche Teilung 
R. T. gesamt | 247| 41 | 212| 43 | 459| 84 | 85,8 | 14,2 | 83,1 | 16,9 | 84,5 | 15,5 
Untersucht 288 255 543 














Tabelle 10. Oc. cruciata, Fixierung vom 31. August. Gesamtübersicht über die 
Störung der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen . 
































Absolut Prozent 
Teilungsstadi Untersucht 
Normal Gestört Normal Gestört 

" Metaphase 132 42 75,9 24,1 174 

2 Anaphase 86 22 79,6 20,4 108 

typische | Telophase 182 13 93,3 6,7 195 

Homôo- |. Metaphase 59 7 804 | 106 66 
typische Anaphase 

Insgesamt 459 84 84,5 15,5 543 








Tabelle 11. Oe. cruciata, Fixierung vom 5. Oktober. Gesamtübersicht über die 


Stôrung der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. 






































Absolut Prozent 
Teilungsstadi Untersucht 
Normal Gestört Normal Gestört 

Diakinese 8 4 66,7 33,3 12 

Hetero- Metaphase 15 23 39,5 60,5 38 
typische | Frühe Anaphase 10 39 20,4 79,6 49 
Teilung | Späte Anaphase 9 17 34,6 65,4 26 
Telophase 46 23 66,7 33,3 69 
Heterotypische Teilung 88 106 45,3 54,6 194 
Homöo- Metaphase 8 4 66,7 33,3 12 
typische Anaphase 9 6 60,0 40,0 15 
Teilung Telophase 3 1 75,0 25,0 4 
Homöotypische Teilung 20 11 64,5 35,5 31 
Insgesamt 108 117 48,0 52,0 225 
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C. Oenothera ammophila (? rigens . $ percurvans). 
Übersicht 7. Oe. ammophila. Fixiert am 5. X. 1931. 
I. Heterotypische Teilung. 


A. Heterotypische Metaphase. 

Dansk roman „is RE EN 21 clan 56, davon 
Zee «Gs cs 0% a se a ath 46 + 82,1% 
a ee ne a ee Ste à 10 = 17,9% 

Zickzackanordnung nicht gestört. . . . . . . . . . . . . 46 = 82,1% 
14 Chromosomen, Ring oder Kette . . . . . . . 28 
13—14 Chromosomen, Kette . , . . . . . . . 7 
15 Chromosomen, Bette. . … . Ze: 2 00 0. 4 
12—13 Chromosomen, Kette. . . . . . . . . . 1 
12 Chromosomen, Kette. . . . . . . . . . . . 5 
11 CHEOROREEEE MIS. ie a . An .  . 1 
Zickzackanordnung leicht gestört . . . . . . . . . . . . 9 = 16,1% 
14 Chromosomen, Kette. . . . . . . . . . . . 7 
13—14 Chromosomen, Kette. ......... 1 
12 Chromosomen, Botte... 2.0700. + 1... 1 
Zickzackanordnung stark gestort - . . . . . . . . . . . 1 = 1,8% 
SCORE. = a: os Meet se ar à dre 1 
B. Heterotypische frühe Anaphase 
tres NE, - ass Berk at 26, davon 
BEER... do she os eee ee Lu 0 s 23 = 88,5% 
ee TEE TEL FEIERTE EE PT 3 = 11,5% 
Normale Anordnung beim Auseinanderweichen nach den 
FE De ehe FPS be 23 = 88,5% 
Rate he € ee As , 23 
Störungen in der Anordnung . . . . . . . ++ 2 eee 3 = 11,5% 
Fey De le re 3 
C. Heterotypische späte Anaphase. 

PRE, suite à ees ee ee ER net Lie nl a 66, davon 
TEE em DE ZELTEN D en Kia EEE 55 = 83,3% 
nn er re ee 11 = 16,7% 

Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 62 = 93,9% 
D Frot te Diet: COUPE UN 
ee ts are tan «hae 
Zurückbleiben von Chromosomen in der Spindelmitte oder in 
OS RENE NT Mes 4= 6,1% 
CFO SEA D es ON ET TS 
6+2+6 1 
TE ei u tenus 1 
D. Heterotypische Telophase 

D I RE as ee es . . 223, davon 
ORs ion. toa? Brain el RE RS ERP TU” 195 = 87,4% 
Use, re ja, SU) aa yey Ar ok à Le Te pee cle 28 = 12,6% 

Verteilung aller Chromosomen auf die Tochterkerne . . . . 218 = 97,8% 
Pe eee 2 Er Qt 195 
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Zurückbleiben eines oder mehrerer Chromosomen in der Nähe 


des einen Tochterkerns . - . . . . 2 2 2 2 . . . . . 5 = 2,2% 
so ae « + & 3 
2 +h. ir 2078 3 
In einen Restitutionskern eingeschlossen .... 2 
(6+RK1)+7....... 1 
(4 + RK3) +7. . . . . . . 1 
II. Homöotypische Teilung. 
A. Homöotypische Metaphase. 
5 ee 6 Teilungen, davon 
PO he oe ME IR BAER Meee ge 58 = 96,7% 
_ Pe a ee ee à. 58 
MIs oho 2 Oe oc ote oles 5 2= 3,3% 
1 | ANMAPES T7 2 
B. Homöotypische Anaphase. 
Ts ande “Be 11 Teilungen, davon 
ES 9 FE I us Mien re 11 = 100% 
7+7und?7 +7. ...... 11 
C. Homéotypische Telophase 
EP ET DRE ee en 4 Teilungen, davon 
RE OPUS SR PP 3 
Aut. SEA FFIR 3 
ee re u SET 1 
6 + Sund6 +8. . . . . .. 1 


Von Oe. ammophila wurden nur am 5. Oktober Knospen fixiert. Als 
normale Chromosomenkonfiguration dieser Art wird von SHEFFIELD 
(1927) ein Ring von 12 Chromosomen und ein freies Paar angegeben; nur 
in einem Falle wurde ein l4er-Ring beobachtet. Eine einwandfreie Be- 
stätigung der von SHEFFIELD festgestellten Chromosomenanordnung war 
leider nicht möglich, da unser Material hauptsächlich spätere Stadien 
enthielt und die relativ wenigen Diakinesen und Metaphasen der hetero- 
typischen Teilung für eine exakte Feststellung der Konfiguration un- 
brauchbar waren. In der Übersicht 7,IA sind deshalb lediglich die 
Störungen der Zickzackanordnung aufgeführt, unbeschadet der Frage, 
ob ein 12er- oder ein 14er-Ring vorlag. 

Überraschenderweise zeigt Oe. ammophila unter den gleichen Außen- 
bedingungen wie die so stark gestörten Formen Oe. R-muricata und Oe. 
cruciata einen sehr geringen Prozentsatz an Unregelmäßigkeiten in der 
Reduktionsteilung (12,3%). Die Häufigkeit der Chromosomenverteilung 
nach dem Schema 6 + 8 gibt SHEFFIELD (1927) mit 6% an; in unserem 
Material fanden wir neben Zurückbleiben von Chromosomen (3,1%) 
6 + 8-Verteilung zu 8,4%. 
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Tabelle 13. Oe. ammophila. Gesamtübersicht über die Störung der 
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. (Ohne Diakinese.) 





























Absolut Prozent 
Teilungsstadium Untersucht 
Normal Gestört Normal Gestört 

Metaphase 46 10 82,1 17,9 56 
Hetero- | FrüheAnaphase| 23 3 88,5 11,5 26 
typische Späte Anaphase 55 ll 83,3 16,7 66 
Telophase 195 28 87,4 12,6 223 
i Metaphase 58 2 96,7 3,3 60 
ee Anaphase 11 a 100,0 ot 11 
ypische | Telophase 3 1 75,0 25,0 4 
Insgesamt 391 55 87,7 12,3 446 














Tabelle 14. Oe. ammophila. Übersicht über die Art der Verteilung der Chromo- 
somen auf die Tochterkerne bei der heterotypischen Teilung. (Mit Berücksichti- 
gung der homöotypischen Stadien.) 















































Absolut Prozent | 

Teilungsstadien Zurück- Zurück- | Unter- 

7+7 6+8 Le vivo 7+7 6+8 ae m | 

somen somen | 

Hetero. | Frühe Anaphase | 23 | — 3 Il — 115 | 26 | 
AR er Späte Anaphase | 55 7 4 83,3 | 10,6 6,1 66 
typische | relophase 195 23 5 87,4| 10,3 22 | 223 
Homöotypische Stadien 72 3 — 88,5 4,0 _ 75 
345 33 12 96,0 8,4 3,1 390 

Insgesamt 
UnregelmäBig 45 Unregelmäßig 11,5% 


IL. Der Pollen. 


Nachdem in der Reduktionsteilung Störungen festgestellt worden 
waren, erschien es uns zweckmäßig, die auf die Reduktionsteilung folgen- 
den Stadien der Mikrosporenentwicklung auf Abweichungen hin zu unter- 
suchen. Es wurden Tetraden und ganz junge Pollenkörner an Mikrotom- 
schnitten untersucht, da man bei diesen die Kernverhältnisse leichter 
studieren kann als am fertigen Pollen. Genau wie bei der Reduktions- 
teilung wurden nur unbeschädigte Zellen berücksichtigt. Selbstverständ- 
lich sind wir uns klar darüber, daß die Störung der R.T. nicht notwendig 
in Formveränderungen der Mikrosporen und ihrer Kerne zum Ausdruck 
kommen muß. Sicher können aber Telophasen mit Restitutionskernen 
oder zurückbleibenden Chromosomen zu mehrkernigen Tetradenzellen 
oder zu Zwergpollen führen. 
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A. Oenothera R-muricata. 
Übersicht 8. Oe. R-muricata. Pollen. 


Vas st ee ee 357, davon 
Ohne sichtbare UnregelmaBigkeiten oder Schädigungen 
EP ae eee 294 = 82,3% 

Mit sichtbaren Unregelmäßigkeiten Sn. Mad 63 = 17,7%, davon 

Verfallen (Abb. 51) ........ 

lkernig, zwergig ee eee pe a 

lkernig, 3lappig, geschädigt . . . . 2 

2kernig, ug (Abb. 50)... . . 10 

3kernig, 3lappig. ......... 1 

Ikernig, 4lappig. . . . . . . . . . 6 

2kernig, 4lappig. . . . . . . . . . 10 

3kernig, 4lappig (Abb. 53) . . . . . 2 


Die Unregelmäßigkeiten der Pollenentwicklung äußern sich in Ab- 
sterben und ,,Erdrücken‘ von Tetraden durch Zellwandverdickungen 
und Wucherungen (Abb. 48) und in Abnormitäten der Tetradenausbil- 








Abb. 48—51. Tetraden von Oc. R-muricata. Vergr. 825 x. 
Abb. 48. ,,Erdrücken‘ und Absterben einer Tetrade durch Zellwandwucherung. — Abb. 49—50. 
Unregelmäßigkeiten der Tetradenausbildung. — Abb. 51. Normale Tetrade. 
Abb. 52—55. Junge Pollenkörner. Vergr. 1300 x. 
Abb. 52. Zweikernig. — Abb. 53. Normal. — Abb. 54. Zweikernig und verfallen. — Abb. 55. Drei- 
kernig, vierlappig. 


dung selbst. Es wurden oft Tetradenzellen mit zwei oder mehr — gleich 
oder verschieden großen — Kernen angetroffen (Abb. 49). Daneben 
kamen auch Verbände mit überzähligen, ungleich großen und mit ver- 
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fallenen Mikrosporenzellen vor (Abb. 50). Die Störungen durch Zellwand- 
wucherungen hemmen den Entwicklungsgang ; neben Pollenmutterzellen 
mit durch Zellwanddeformation und Plasmaveränderung gehemmten 
Teilungen fand man unversehrte und normal aussehende Tetraden 
(Abb. 51). Der junge Pollen zeigte zu 17,7% sichtbare Unregelmäßig- 
keiten, deren Einzelheiten aus der Übersicht zu ersehen sind (vgl. auch 
Abb. 52, 53, 55). 
B. Oenothera cruciata. 


Übersicht 9. Oc. cruciata. Fixierung vom 31. VIII. 1931. Pollen. 


a a ee Pe ake Ch eee 422, davon 
Ohne sichtbare Unregelmäßigkeiten oder Schädigungen . . . . 390 = 92,4% 
Mit sichtbaren Unregelmäßigkeiten oder Schädigungen . . . . 32= 7,6% 

et rn tritt 26 
Malle 4-3 ie ee 1 
u, 3 Eee re 3 
4. Aa rare ar 1 
EEE NER ee 1 

Übersicht 10. Oc. cruciata. Fixierung vom 5. X. 1931. Pollen. 

Ce SR AT SET wed ae MS MP ad dde 234, davon 
Ohne sichtbare Unregelmäßigkeiten oder Schädigungen . . . 165 = 70,5% 
Mit sichtbaren Unregelmäßigkeiten oder Schädigungen . . . 69 = 29,5% 

u ER à ne à ee 15 
TE Eli ke le 14 
PE sd gs DST Swen os ne ter 2 
ERBE N LA, 1 
Mois Ana ne re 21 
ee ee a he; e + 
N CROSS MR ee EL 4 
+ 0 4 6 6 de 7 
GE EEE ED 1 


In der Fixierung vom 31. August waren die Tetraden fast durchweg 
normal, während in dem Material vom 5. Oktober ähnliche Störungen 
wie bei Oe. R-muricata vorkamen. Auch der junge Pollen ist bei dem 
früher fixierten Material mit 7,6% erheblich weniger gestört als der in den 
später fixierten Knospen (29,5%). 


C. Oenothera ammophila. 
Ubersicht 11. Oe. ammophila. Pollen. 


Cae >. EN Re ARS. SE À 193, davon 
Ohne sichtbare Unregelmäßigkeiten pder Schädigungen . . . 185 = 95,9% 
Mit sichtbaren Unregelmäßigkeiten oder Schädigungen... 8= 4,1% 

FREE + + + 2. © ie 3 
MES 3 5 sc + + + 0 4 3 
IRIS een 1 


She MERE. dose. 20 ae à 1 
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Oc. ammophila zeigt auch bei der Pollenentwicklung auffallend wenige 
Unregelmäßigkeiten. In diesem Falle ist eine Parallele zwischen dem 
Störungsgrad der Reduktionsteilung einerseits und der Pollenentwick- 
lung andererseits unverkennbar. Es wurden nur 4,1% morphologisch faB- 
bare Störungen beobachtet. 


Tabelle 15. Beschaffenheit des jungen Pollens. 























Absolut Prozent 
Unter- 
Spezies Keine | mit Keine | mit ent 
sichtbaren sichtbaren 
Unregelmäßigkeiten Unregelmäßigkeiten 
Oc. R-muricata 294 63 82,3 17,7 357 
Oe. Fixiert am 5. X. 165 69 70,5 29,5 234 
cruciata | Fixiert am 31. VIII. 390 32 92,4 7,6 422 
Oe. ammophila 185 8 95,9 4,1 195 

















D. Oenothera Hookeri. — Fertiger Pollen. 


KRUMBHOLZ (1926) hat bereits Pollen von Oe. Hookeri zu verschie- 
denen Zeiten, also auch unter verschiedenen Witterungseinfliissen, unter- 
sucht. Er stellte fest, daß ‚bei starker Verschlechterung der AuBen- 

i “ die Anzahl der geschrumpften Pollenkörner zunimmt. 
Hookeri-Pollen wurde von uns untersucht am 16., 21. und 22. Oktober 
1931. Die meteorologischen Verhältnisse sind 
aus Tabelle 16 zu ersehen. Mit sinkender Tem- 
peratur nimmt der Prozentsatz an schlechten 
Pollenkörnern zu. Er hat am 22. Oktober be- 
reits 50% überschritten (Schaubild Abb. 56). 
Im Pollenbild ließen sich drei Mikrosporen- 
typen deutlich unterscheiden. Neben den nor- 
malen, prall mit Stärke gefüllten Körnern und 
den kleinen, früh gehemmten, fielen solche von 
Abb. 56. Abnehmen des Prozent- normaler Größe, aber mit verändertem Inhalt 
nn songer er à auf. Diese Klasse ist mit den „‚geschrumpften“ 
ten“ bei Oe. Hookeri vom 16. bis der heterogamen Formen nicht identisch. Denn 
a ee phisch während bei diesen die Zellwände oft deformiert 

sind und auch die Form von der normalen meist 
abweicht, sind diese Pollenkörner bei Oe. Hookeri, vom Zellinhalt ab- 
gesehen, vollkommen normal Bebaut. Es handelt sich also bei dieser 
Klasse offensichtlich um physiologisch-phänotypisch veränderte Pollen- 
körner. In dem Material von KRUMBHOLZ nimmt der Prozentsatz an 
„leeren‘‘ Körnern vom 24. X. zum 3. XI. von 5%, auf 42% zu, während der 
an „geschrumpften‘‘ von 32% auf 10% absinkt. In unserem Material 
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Tabelle 16. Meteorologische Daten für die Zeit vom 12.—22. Oktober. 
| Lufttemperatur Relative 
2m über dem Bodentemperatur Feuch- 
| Boden tigkelt | an 
Mini- schlags-| Sonnen- 
mum Tagesdurchschnitt aus je Durch- « 
Datum in der Mittlere; 3 Messungen - ur. a schein 
vorauf- u M _ | Stunden} in Stdn. 
gehen- ratur von in mm 
den in°C 0,1 m 0,2 m 0,5 m im ei 
Nacht in® | in°C | in°C | in°C 
in°C in % 
12. X. 4,6 | 11,6 | 11,9 |-12,2 | 11,9 | 12,4 | 78 0,0 6,4 
13. X. 4,1 | 11,6 | 11,6 | 11,6 | 11,9 | 12,3 } 71 0,0 6,4 
| 14. X. 8,8 7,8 | 11,4 | 10,9 | 11,9 | 12,2 | 85 5,0 2,0 
15. X. 2,2 4,9 7,9 8,9 | 11,1 | 12,1 | 74 3,2 9,9 
| 16. X. 0,2 6,0 8,4 8,7 9,1 | 11,9 | 82 0,0 9,0 
Durchschnitt 
12.—16. X. 4,0 8,4 | 10,2 | 10,5 | 11,2 | 12,2 | 78 1,6 6,7 
(Reihe A) 
>... ~1,5 3,9 7,1 7,9 | 10,1 | 11,6 | 74 0,0 0,3 
18. X. 1,7 6,9 8,4 8,6 9,9 | 11,3 | 88 0,0 9,8 
19. X. —1,5 4,6 6,1 6,2 9,2 | 11,1 | 78 0,0 5,9 
20. X. 2,5 6,0 6,1 6,5 9,0 | 10,9 | 84 0,0 1,2 
2:2. 0,0 2,4 4,0 4,7 8,4 | 10,6 | 85 2,9 3,1 
Durchschnitt 
17.—21. X. 0,2 4,8 6,3 6,8 9,3 | 11,1 | 818 | 0,6 4,1 
(Reihe B) 
2. ZX, —2,3 2,8 3,2 4,3 7,6 | 10,3 | 77 0,4 8,6 
Durchschnitt 
17.—22.X. |—1,1 4,4 5,8 6,4 9,0 | 11,0 | 81,0 | 0,6 4,8 
(Reihe C) 
Tabelle 17. Oe. Hookeri. Einfluß der Kälte auf den fertigen Pollen. 
Absolut Prozent 
Eingesammelt 
Reihe Untersucht schlecht ee 
Tag | Stunde geschädigt | leer En 
3 16. X. | 10h 5719 3847 1872 67,3 | 32,7 
2119 
B 21.X. | 13,306) 4673 2554 54,6 | 45,5 
1126 | 993 
1412 
C 22. X. | 12h 2801 1389 49,6 | 50,4 
932 | 480 
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steigt umgekehrt der Prozentsatz der normal großen mit verändertem 
Inhalt von 24,2% auf 33,3% , während der für die kleinen, früh gehemmten 
Pollenkörner von 21,2% auf 17,1%, wenn auch schwach, absinkt. Nun 
sind aber die kleinen, früh gehemmten Pollenkörner mit ziemlicher 
Sicherheit auf starke chromosomale Störungen in der Reduktionsteilung 
zurückzuführen, während die normal großen mit verändertem Inhalt sehr 
viel später physiologisch geschädigt sein dürften. Der Unterschied 
zwischen KRUMBHOLZs und unseren Ergebnissen kann somit dahin ge- 
deutet werden, daß zur Zeit der Reduktionsteilung bei dem Material von 
KRUMBHOLZ ungünstigere Witterungsverhältnisse als zur Zeit der Pol- 
lenausbildung herrschten. In unserem Material haben die Außenbe- 

sowohl während als auch nach der Reduktionsteilung un- 
günstig auf die Entwicklung eingewirkt. 


IH. Die Entwicklung der Gonen und der Embryosäcke. 
A. Oenothera R-muricata (Q rigens - 5 curvans). 


1. Die Reduktionsteilung. 
Übersicht 12. Oe. R-muricata. R.T. in den Samenanlagen. 
Heterotypische Teilung Untersucht 
BE En in à de ee 4 
Ring oder Kette 14. . . . . . . . . . . . . ERAS 
a FE Bass 8 Shc es 6 a UF. 
iit das os BEE BS ee ee 5 cle 20 
Normal oder ohne sichtbare Störung . . . . . MR: 2: 
Leichte Störung der Zickzackanordnung . . . 2... 
RS Er u a rer 12 
CRU et, PS eae es Sie eae Eee 6 
Normal angeordnet. . . . . . 5 
Gestörte Anordnung . . . . . 1 
6 + 8, Gestörte Anordnung. . . . . . . . . 1 
12—14, regellos verteilt .......... 1 
12, regellos verteilt . . . . . . . . . . . . 4 
Er 4 
STS 6 2s se EI 9 
ee oS means © nt ae ee 4 
Homöotypische Teilung 
Metaphase und frühe Anaphase. . . . . . . . . . . . . . . . 15 
ek Ca TER ed. 11 
nie a Or ds eee 2 
Regellos verteilt . . . . . . . . . . . . . . 2 
ee RD. den ee ee ee + + + + + 1 
7+7und7 +7. ....... ee a 1 
AE à + + ER 4 + + + e + 6 
cu. Gi idee NS PE EEE 4 


7 + 7 (nur eine Teilung zu analysieren). . . . 
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Abb. 57—60. Abb. 57—59. Unregelmäßigkeiten der Reduktionsteilung in den Samenanlagen von 
Oe. R-muricata. — Abb. 60. Das abgebildete merkwürdige Teilungsstadium einer Embryosack- 
mutterzelle von Oc. R-muricata ist vielleicht so zu verstehen: Von zwei Interkinesenkernen hat 
nur einer die Teilung fortgesetzt, während der andere sich vergrößert hat und in der Teilung 
nachhinkt. Die Zellwandbildung nach dem ersten Teilungsschritt ist unterblieben. Vergr. 1730 x. 


Ganz allgemein ist zu bemerken, daß 
die Reduktionsteilung im Makrosporangi- 
um weniger gestört ist als in den Pollen- 
mutterzellen. Insgesamt waren bei Oe. R- 
muricata 29,3% der Teilungen deutlich ge- 
stört. Einzelheiten über die Art der Un- 
regelmäßigkeiten sind aus der Übersicht 12 
zu ersehen. In der Tabelle 18 sind die Un- 
regelmäßigkeiten der einzelnen Phasen ver- 
zeichnet. Es kommen ähnliche Störungs- 
typen wie bei den Pollenmutterzellen vor 
(Abb. 57—59). Bei der Tetradenbildung 
zeigen sich analog wie im Mikrosporangium 
mehrkernige und zerstörte Gonen (Abb. 62). 
Sie sind hier aber entsprechend der Stö- 
rungshäufigkeit zahlenmäßig gering. Ver- 
hältnismäßig häufig wurden zwei Embryo- 
sackmutterzellen nebeneinander beobach- 
tet. Diese entwickeln sich zu Doppel- 
tetraden (Abb. 61). Die Häufigkeit des 








Abb. 61. Doppeltetrade von 
Oe. R-muricata. Vergr. 1100 x. 
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Vorkommens zweier Embryosackmutterzellen und von Doppeltetraden 

ist in Tabelle 19 zahlenmäßig festgelegt. Die Frequenz beträgt 11,8%. 

Tabelle 18. Oe. R-muricata. Übersicht über die Störung der Reduktionsteilung 
Samenanlagen. 










































































in den 
Normal oder 
Teilungsstadium ohne sichtbare | Deutlich Untersucht 
Störungen gestört 
Diakinese 1 3 4 
Heterotypische Metaphase 18 2 20 
Frühe Anaphase 5 7 12 
Teilung 
Späte Anaphase 2 2 4 
Telophase 9 4 13 
Metaphase 11 4 15 
ee Anaphase 1 _ 1 
ung Telophase 6 - 6 
Absolut 53 22 75 
Insgesamt = 
Prozent 70,7 29,3 
Tabelle 19. Oe. R-muricata. Häufigkeit des Vorkommens zweier 
Embyrosackmutterzellen. 
Samenanlagen mit Unt 2. 
1 EMZ. 2 EMZ Samenanlagen 
Ruhekern und frühe Prophase. . . 195 28 223 
R.T., Teilungsstadien . . . . . . . 109 16 125 
Tetraden bzw. Doppeltetraden und 
fertige Embryosäcke. . . . . . . 293 36 329 
Tetradenverfall. . . . . . . . . . 9 1 10 
bsolut 606 81 
t A 687 
Prozent 88,2 11,8 
2. Die Embryosackentwicklung. 
Tabelle 20. Oe. R-muricata. Tendenz der Embryosackentwicklung. 
L : IV. Gone 
Frucht- 
Pflanze — Absolut Prozent 8 — ws Bemerkungen 
LG. + |IV.G. +] L G. + [IV.G. + 
I 8 13 10 | 56,5 | 43,5 1 81 
11 17 = — E= _- ? Späte Stadien 
u 3 8 2 _ — 1 162  |Spâte Stadien 
4 3 -- — — — ? Späte Stadien 
1 17 6 | 73,9 | 26,1. _ 28 
2 1 5 | 20,0 | 80,0 — 7 
3 23 17 57,5 | 42,5 1 42 
4 6 3 | 66,7 | 33,3 — ? 
Insgesamt 88 41 | 68,2 | 31,8 
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Die Entwicklung der Embryosäcke wurde an drei verschiedenen 
Pflanzen, I, II und V (Fixatnummern 170, 172, 180), studiert. Normaler- 
weise werden bei Oe. R-muricata ähnlich wie bei Oe. R-biennis (vgl. Rup- 
LOFF 1931) zwei Embryosäcke ausgebildet?. Demgegenüber wurde in 
dem gestörten Material fast immer nur eine der beiden antagonistischen 
Gonen zum Embryosack entwickelt. Dabei ist die mikropylar gelegene 
deutlich bevorzugt (68,2%). 

In der Einleitung wurde bereits erwähnt, daß bei Oe. R-muricata bis- 
weilen Fruchtknoten gefunden wurden, bei denen ganze Samenanlagen 





Abb. III. Verfall ganzer Samenanlagen von Oc. R-muricata. Vergr. 70 X. 


vollkommen verfallen waren. Solche Erscheinungen, die als eine starke 
ernährungsphysiologische Störung anzusehen sind, wurden in dem später 
fixierten Material immer wieder beobachtet (Abb. I/II). Diese Tatsache 
bringt es mit sich, daß genaue Zählungen an den Embryosäcken nicht 
vorgenommen werden konnten. — Neben dem Verfall ganzer Samen- 
anlagen ist der Verfall von Tetraden ganz außergewöhnlich groß! 

Der Verfall der Samenanlagen kann schon auf frühem Entwicklungs- 
stadium vor sich gehen. Er ist dann manchmal so gründlich, daß in 
Fruchtknoten im Stadium der fertig entwickelten Embryosäcke ganze 
Fächer streckenweise völlig leer sind. Das Vorkommen von kümmerlich 
oder zwergig entwickelten Samenanlagen weist ebenfalls auf starke Ent- 


1 Nach unveröffentlichten Ergebnissen von C. F. RuDLOFF. 


Planta Bd. 18. 10 
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wicklungshemmungen hin. DerVer- 
fall der Embryosackmutterzellen 
konnte nicht einwandfrei nachge- 
wiesen werden, doch war er aus 
dem Fehlen von Tetraden in einzel- 
nen Samenanlagen zu erschließen. 
In manchen Fruchtknoten war die 
Mehrzahl der Samenanlagen, die, 
nach ihrer Entwicklungsgröße zu 
urteilen, fertige Embryosäcke ent- 
halten müßten, vollkommen leer. 
In solchen Fällen wurde das Ge- 
webe des Makrosporangiums durch 
den Verfall seiner generativen Kom- 
ponenten in seiner Entwicklung 
nicht sichtbar gehemmt. In ande- 
ren Fällen jedoch unterblieben 
schon auf frühen Entwicklungs- 
stadien die Zellteilungen des Ma- 
krosporangiumgewebes, und die 
Entwicklung suchte sich einen an- 
deren Weg: es kam zu Hypertro- 
phie von ganzen Gewebebezirken, 
die soweit führen konnte, daß der 
Nuzellus über seine normale Größe 
hinaus sich wie ein Pfropf durch 
die Mikropyle zwängte. Die Hyper- 
trophie der Gewebebezirke be- 
schränkte sich aber nicht nur auf 
das Nuzellusgewebe; sie zeigte sich 
bisweilen auch am Funikulus und 
in der plazentalen Region. In kei- 
nem Falle wurde jedoch eine Wu- 
cherung der Integumente beob- 
achtet; häufig waren sogar die In- 
tegumente gehemmt, was dann der 
Bildung der ‚‚Pfropfennuzelli“ (Ab- 
bild. JV) noch Vorschub leistete. 

Vielfach waren die fertigen Em- 
bryosäcke oder die zu Embryosäk- 
ken heranwachsenden Gonen sicht- 
lich gestört; in einzelnen Frucht- 
knoten wurde nicht ein einziger 
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normal aussehender Embryosack vorgefunden. Meist waren die Kerne 
mehr oder weniger stark degeneriert. 

Im ganzen ist über die Embryosackentwicklung in dem untersuchten 
Material von Oe. R-muricata zu sagen, daß hier außerordentlich starke 
Verfallserscheinungen auftreten: vom Verfall ganzer Samenanlagen über 
die Notausbildung von Embryosäcken bis zur Zerstörung schon der 
Embryosackmutterzellen. 





Abb. IV. Oe. cruciata. ,,Pfropfennuzellus“. Vergr. 70 x. 


Oe. R-muricata wurde am 11. August 1931 selbstbestäubt und auch 
mit Pollen anderer Oenotheren belegt. Entsprechend den Befunden bei 
der Embryosackentwicklung enthielten die Fruchtknoten nur sehr we- 
nige, meist taube Samen; mindestens 90% aller Samenanlagen hatten 
sich nicht weiter entwickelt. Von 50 Samen der geselbsteten Oc. R-muri- 
cata keimten nur 4, also 8%. Ganz anders dagegen verhielt sich die auch 
am 11. VIII. mit Pollen von Oe. Hookeri bestäubte Oe. R-biennis. Bei 
ihr keimten 82%. 


B. Oenothera cruciata (© pingens - 3 flectens). 


Die Reduktionsteilung verläuft auch hier in den Samenanlagen we- 
niger unregelmäßig als in den Pollenmutterzellen und nicht so stark ge- 
stört wie bei Oe. R-muricata. Die Embryosackentwicklung wurde auch 


bei Oe. cruciata an verschiedenen Pflanzen, II, III und 10 (Fixatnummern 
10* 
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Tabelle 22. Oe. cruciata. Tendenz der Embryosackentwicklung. 















































L: IV. Gone Verfallene 
Frucht- Tetraden 
Pflanze kaoten Absolut Prozent 
Nummer 
L Gone + | IV. Gone + | I. Gone + | IV. Gone +] Front 
IL 2 16 48 25,0 75,0 51 
3 15 26 36,5 63,5 74 
5 20 49 29,8 70,2 51 
6 22 41 34,8 65,2 47 
IL 1 16 44 26,6 73,4 68 
4 9 14 39,1 60,9 66 
10. 1 19 29 39,6 60,4 48 
Insgesamt | 117 251 31,8 68,2 59 
Tabelle 23. Oe. cruciata. Vergleichende Übersicht über die Tendenz der 
Embryosackentwicklung. 
L: IV. Go Nicht 
— Eee Kon- Gut | verfallen 
LG.+ | IV.G.+ kurrenz 
Aboibet Normal 531 136 36 631 1236 289 
Kältegestôrt -117 251 — 368 723 1043 
Pr Normal 80 20 5 95 81 19 
ozent | Kältegestört | 32 68 o | 100 41 59 























182, 184, 185), untersucht. Nach RuDLorr (1931) wird normalerweise in 
80% der Fälle die obere Gone bei der Bildung der Embryosäcke bevor- 
zugt. Bei dem im Herbst fixierten Material kehren sich die Verhältnisse 
nahezu um: in 68,2% der Fälle ist die chalazal gelegene Gone bevorzugt. 
Der prozentuale Anteil der Gonen an der Entwicklung der Embryosäcke 
schwankt von 60,4—75% für die IV. Gone in den einzelnen Fruchtknoten, 
was bei den kleinen Einzelzahlen eine verhältnismäßig geringe Differenz 
ausmacht. Im Falle der Oe. cruciata ist durch den Einfluß ungünstiger 
Außenbedingungen eine Umstimmung der Entwicklungstendenz erfolgt. 
Entwickelt sich die I. Gone zum Embryosack, so bleibt die IV. als ein- 
kernig-vergrößert in vielen Fällen sehr lange erhalten (Abb. 63). Ganz 
vereinzelt wird sie auch noch zweikernig. Umgekehrt aber verschwindet 
die I. Gone, sobald die IV. die Embryosackbildung übernimmt (Abb. 64), 
und zwar schon auf dem Tetradenstadium. Die Entwicklungsenergie ist 
gewöhnlich bei der IV. Gone wesentlich stärker ausgeprägt als bei der I. 
Das zeigt sich sowohl in der Embryosackgröße als auch in der Größe der 
Embryosackkerne: ist die I. Gone zum Embryosack entwickelt, so bleibt 
die Embryosackhöhle stets klein und dicht an der Chalaza, geht aber der 
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Embryosack aus der IV. Gone hervor, so kann die Embryosackhöhle fast 
bis an die Mikropyle reichen und auch in der Breite einen erheblichen Teil 
des Nuzellus einnehmen; außer- Pr: 

dem sind in diesem Falle die bg 
Kerne des Embryosacks größer 
als umgekehrt (Abb. 65, 66). 

Im Gegensatz zu Oe. R-muri- 
cata kommt bei Oe. cruciata ein 
Verfall ganzer Samenanlagen 
nicht vor. Überhaupt ist der Stö-* 
rungsgrad weniger grob. Das 
äußert sich auch darin, daß ent- 
wicklungsfähige Gonen und fer- 
tige Embryosäcke bei Oc. cruciata 
sehr viel häufiger sind als bei Oe. 
R-muricata. Der Verfall fertiger 
Tetraden (vgl. Tabelle 21 und 22) 
ist allerdings auch bei Oe. cruciata 
vom 5. Oktober (59%) recht er- 
heblich und bedeutend stärker 
als bei der normalen Pflanze ayy, ¢2 04. Abb. 2. Tetrade von Oe. R-muricata. 
(19%). Wie bei Oe. R-muricata Mehrkernigkeit von Gonen und ungleiche Kerngröße- 
wurden vereinzelt kümmerliche wmbryosackentwicklung von Oc. erueiata. — Ab. 
und Zwergsamenanlagen gefun- 63: die I., Abb. 64: die IV. Gone wächst aus. 


Vergr. 650 X. 
b) (| 


Abb. 65 - 67. Abb. 65—66. Nuzelli mit Embryosäcken von Oe. cruciata. Schematisiert. Vergr. 
für beide Abb. 104 X. Erklärung im Text. — Abb. 67. Junger Nuzellus von Oe. cruciata. Vergr. 
350 x. Erklärung im Text. 
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den. Außerdem finden sich bisweilen zugespitzte und zusammen- 
gedrückte Samenanlagen, in denen die Entwicklung der Makrosporen 
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Abb. V. Oc. cruciata. Int twucherung mit akzessorischer Samenanlage. Vergr. 70x. 








Abb. VI. Oe. cruciata. Akzessorische Samenanlagen an einer „Pseudoplazenta“. Vergr. 70 x. 
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Abb. VII. Oc. cruciata. „Kontraplazenta‘. Vergr. 70 X. 





Abb. VIII. Oc. cruciata. Verbindung zweier Samenanlagen durch eine dritte. Vergr. 145. 
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schon frühzeitig gehemmt ist. Die Entwicklungsstérungen bei Oe. cru- 
ciata kommen weniger in Verfallserscheinungen zum Ausdruck als in auf- 
fälligen Formveränderungen. Der „Pfropfennuzellus‘‘ (Abb. /V) ist eine 
sehr geläufige Erscheinung. Die Nuzelli wachsen hier außerordentlich 
stark aus der Mikropyle hervor und außerhalb dieser in die Breite. Abb. 67 
zeigt eine junge Samenanlage, die durch eine Einschnürung in der Mitte 
in zwei Hälften geteilt ist; in der Mitte jeder Hälfte befindet sich eine 
Embryosackmutterzelle. 

Ganz auffallend ist die Tendenz zur Bildung von akzessorischen 
Samenanlagen (Abb. V, VI). Dabei können die neuen Samenanlagen an 
der normal plazentalen Region in vermehrter Zahl angelegt werden; es 
können aber auch an anderen Stellen ,, Pseudoplazenten“ (Abb. VJ, VII) 
gebildet werden. Bisweilen kommt es auch vor, daß zwei normal ge- 
legene Samenanlagen in Form einer Brücke durch eine andere Samen- 
anlage verbunden werden (Abb. VIII), daß also sogar Samenanlagen zur 
Knospung neigen. In einzelnen Fällen waren ganze Fächer des Frucht- 
knotens streckenweise von Samenanlagen ‚‚zugewuchert‘‘. 


C. Oenothera R-Lamarckiana (92 gaudens, velans . $ gaudens, velans). 

Von Oe. R-Lamarckiana wurden Fruchtknoten verschiedener Pflan- 
zen fixiert. Bei der Durchsicht der gefärbten Präparate stellte sich 
heraus, daß eine statistische Erfassung der Entwicklungstendenzen nicht 
möglich war, weil ein besonderer Degenerationsmodus daran hinderte. 
Dieser besteht darin, daß die Reduktionsteilung so stark gehemmt wird, 
daß eine Weiterentwicklung unterbleibt. Stichproben aus einer Reihe 
von Schnittserien ergaben folgendes Bild: 

Die Samenanlagen waren in fast allen Fällen so weit entwickelt, daß 
zumindest fertige Tetraden darin vorgefunden werden mußten. Diese 
waren aber äußerst selten. Es wurden vielmehr überwiegend stecken- 
gebliebene Teilungsstadien der Embryosackmutterzellen gesehen. Zum 
Auszählen und Auswerten der Teilungsstörungen erwiesen sich solche 
Stadien als unbrauchbar, weil Chromosomen und Spindeln bei ihrem Ver- 
harren auf einem Entwicklungszustand, den sie längst durchlaufen haben 
mußten, deformiert und damit undeutlich wurden. Nach den untersuch- 
ten Stadien wird der Eindruck erweckt, als ob die Kälteeinwirkung die 
Reduktionsteilung besonders stark betroffen hat. Dadurch wird der Ver- 
fall der Embryosackmutterzellen bewirkt und die Tetradenbildung in den 
meisten Fällen unterbunden. Die Embryosackmutterzellen hypertro- 
phieren, werden plasmaarm und das Chromatin degeneriert. Der Nu- 
zellus wächst, augenscheinlich aber etwas gehemmt, weiter und heilt 
schließlich die durch den Verfall der Embryosackmutterzellen entstan- 
dene Lücke so aus, daß es später scheinen kann, als sei keine Embryosack- 
mutterzelle gebildet worden. Geht die Entwicklung noch bis zur Aus- 
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bildung der Tetraden, so sind die Gonen meist ebenfalls plasmaarm, 
haben häufig mehrere Kerne und verlieren nicht selten den Zusammen- 
hang untereinander und mit dem Nuzellusgewebe. — Verfall ganzer 
Samenanlagen kommt auch vor, ist aber selten. In einzelnen Fällen wur- 
den auch Pfropfennuzelli gefunden. 


D. Oenothera Hookeri (2Hookeri . $"Hookeri). 


Leider wurden in unserem Material keine Samenanlagen mit Reduk- 
tionsteilungen angetroffen. Die Samenanlagen mit ungeteilten Embryo- 





Abb. IX. Oe. Hookeri. Hypertrophie der Nuzelluszellen. Vergr. 145 X. 


sackmutterzellen zeigten keinerlei sichtbare Schädigungen. Von den 
mitleren Entwicklungsstadien an sind fast alle Nuzelluszellen sämtlicher 
Samenanlagen stark hypertrophiert (Abb. /X). Überall zeigt sich in der 
Embryosackentwicklung die I. Gone der IV. gegenüber deutlich über- 
legen (82,4%), was von der normalen Entwicklung nur wenig abweicht 
(RENNER 1921 und unveröffentlichte statistische Untersuchungen von 
C. F. RupLorr). In den meisten Fällen regt sich aber auch die IV. Gone 
und, obwohl diese fast immer kleiner bleibt als die I., ist sie doch wenig- 
stens bis zum Zweikernstadium der I. ‚gesunder‘. In Fruchtknoten auf 
diesem Stadium degenerieren die Kerne der I. Gone fast immer, während 
sie bei der mitauswachsenden IV. lange erhalten bleiben. Bei dieser liegt 
der Kern innerhalb der Gone dicht an der Chalaza, während das Plasma 
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mit der oberen Gonenwand ,,mitgeht‘‘. Im Gegensatz hierzu liegen die 
Kerne in der I. Gone stets im oberen Teile, genau wie unter normalen Be- 
dingungen. Es fällt nun auf, daß die chalazalen Zellen des Nuzellus wenig 
oder gar nicht hypertrophiert sind. Dadurch ist es vielleicht erklärlich, 
daß die Kerne der IV. Gone weniger ‚angegriffen‘ werden als die der I. 

Bei den Stadien mit vorwiegend fertigen Embryosäcken waren die 
Kerne und die Gonen fast immer gut ausgebildet. Vereinzelt wurden zwei 
Embryosäcke gebildet. In allen Entwicklungsstadien aber waren die 
Zellen des Nuzellusgewebes hypertrophiert. Dabei zeichneten sich oft 
eine oder mehrere durch besonders auffallende Größe aus (Abb. ZX). 
Noch auf späten Entwicklungsstadien wurden vereinzelt Kernteilungen 
in Nuzelluszellen vorgefunden. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 
Der Einfluß der Witterungsverhiltnisse. 


Tabelle 24. Vergleich der Witterungsverhältnisse Ende August und Anfang 
O 



































ktober. 
27.—81.VIIL| 1.—5. X. 
Höchstes 13,2° 12,0° 
Nachtminimum Tiefstes 8,8 o 0,3 o 
Durchschnitt 10,9° 6,7° 
Lufttemperatur E R 
Höchstes 15,9° 14,1° 
Tagesmittel Tiefstes 13,0° 8,4° 
Durchschnitt 15,1° 11,8° 
0,1 m 16,5° 11,5° 
Durchschnittliche 0,2 m 16,3 ° 11,7° 
Bodentemperatur 0,5 m 15,9° 11,7° 
lm 15,7° 12,4° 
Höchste 91% 82 % 
Relative Feuchtigkeit Niedrigste 69 % 18 % 
Durchschnitt 79 % 81% 
Gesamt-Niederschlagsmenge 0,3 mm 4,5 mm 
Gesamt-S heind 22,7 Stdn. | 25,9 Stdn. 





Unter den vielen Außenbedingungen, die die Reduktionsteilung be- 
einflussen können, scheinen Temperaturschwankungen die Hauptrolle zu 
spielen. Vergleicht man (siehe Tabelle 24) das durchschnittliche Nacht- 
minimum vom 27.—31. VIII. mit dem vom 1.—5. X., so ergibt sich eine 
Differenz von 4,2. Ähnlich liegen die Verhältnisse beim Tagesmittel (3,3). 
Deutlicher als diese Durchschnitte ist der Vergleich der Temperatur- 
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schwankungen, der aus Abb. 68 hervorgeht. Hier sind die Differenzen der 
Nachtminima für die Zeit vom 1.—5.X. ganz erheblich größer als im 
August. Auch der Tagesdurchschnitt ist im August gleichmäßiger als im 
Oktober. Die Bodentemperatur innerhalb jeder der beiden Zeitabschnitte 
ist in der Wurzeltiefe relativ konstant. Aber die durchschnittliche Diffe- 
renz zwischen den beiden Perioden ist in Wurzeltiefe recht bedeutend 
(vgl. Tabelle 1), so daß auch eine indirekte Schädigung sehr wohl in Frage 
kommen kann. Im August zeigt auch die Luftfeuchtigkeit starke Schwan- 
kungen, wie aus Abb.69 zu ersehen ist. Diffe- 
renzen in der Luftfeuchtigkeit scheinen keine 
nennenswerten Schädigungen hervorzurufen; 
denn sonst müßte das Augustmaterial stärker ge- 


Relative Feuchtigkeit in % 


Sonnenscheindauer in Stunden 





— IL 2 2 £ — uU 3 
Abb. 68. Abb. 69. Abb. 70. 
Abb. 68. Temperaturverhältnisse. — Abb.69. Relative Luftfeuchtigkeit. 
Abb. 70. Sonnenscheindauer. 

stört sein als das Material vom Oktober. Auch die durchschnittliche 
Sonnenscheindauer ist im August mit 22,7 Stunden gegenüber 25,9 in 
den Oktobertagen geringer; außerdem sind die Schwankungen Ende 
August stärker als Anfang Oktober, wo es vom 1. bis zum 5. zu einem 
kontinuierlichen Abfall bis zur ganztägigen Bewölkung kommt (siehe 
Kurve Abb. 70). Hat überhaupt die Sonnenscheindauer hier störenden 
Einfluß auf den Verlauf der Reduktionsteilung, so ist anzunehmen, daß 
starke Schwankungen eher dahin wirken als ein allmähliches Abgleiten 
der Besonnungsdauer. Dann müßte das Augustmaterial stärker geschä- 
digt sein als die im Oktober fixierten Knospen. Das Umgekehrte jedoch 
ist der Fall. 

Da zweifellos durch Ungunst der Witterung hervorgerufene Störungen 
der Reduktionsteilung in unserem Material vorliegen, die relative Luft- 
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feuchtigkeit sowie die Sonnenscheindauer vor der Fixierung des wenig 
gestörten Materials aber starken Schwankungen unterworfen waren, 
glauben wir annehmen zu dürfen, daß als Hauptfaktor für die Störungen 
— selbstverständlich in Zusammenwirken mit den anderen meteoro- 
logischen Faktoren — tiefere Temperaturgrade und vor allem Tempera- 
turschwankungen (Shocks) in Frage kommen. 


Die Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen. 


Tabelle 25. Vergleichende Übersicht über die Störung der Reduktionsteilung in 
den Pollenmutterzellen bei den untersuchten Oenotheren. 



































Prozentsatz an Störungen 
Teilungsstadien : 
Oe. Rmuricata| Yizierts. X. | Fixiert 91.VIIL | 0e. ammophila 
Diakinese 82,8 33,3 — _ 
Hetero- Metaphase 36,3 60,5 24,1 17,9 
typische | Frühe Anaphase| 73,9 | 54,0 | 79,6 | 54,6 “4 16,2 | 11,5 | 14,0 
Teilung | Späte Anaphase| 60,8 65,4 - 16,7 
Telophase 52,2 33,3 6,7 12,6 
Homôo- Metaphase 30,0 10.6 3,3 
typische |  Anaphase 52,9 | 39,3 | 35,5 | 35,5 * [106| 00| 4,0 
Teilung Telophase 67,7 = 25,0 
Insgesamt 51,3 52,0 15,5 12,3 











Es soll nun der Verlauf der R.T. in den Pollenmutterzellen der von 
uns untersuchten Oenotheren vergleichend besprochen werden (siehe 





Metaphase Telophase  Homöotypische 
Anaphase Teilung 

Abb. 71. Vergleichende Darstellung des Störungsgrades in den einzelnen Stadien der Reduktions- 

teilung bei den untersuchten Oenotheren. »---- Oe. R-muricata ; Oe. cruciata, fixiert 5. X.; 

cruciata, fixiert 31. VIII., Serie 148,20; —-—. Oe. cruciata, fixiert 31. VIII. ; Serie 148,17; 

Oe. ammophila. 
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Tabelle 25 und das Schaubild Abb. 71). Es fällt auf, daß Oe. ammophila 
bei ungünstigen Witterungsverhältnissen sich viel stabiler verhält als die 
beiden anderen untersuchten Arten. Besonders merkwürdig ist der 
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Unterschied gegenüber Oe. R-muricaia, mit der Oe. ammophila den Ei- 
zellenkomplex rigens gemein hat und von der sie sich nur im Pollenkom- 
plex percurvans wenig unterscheidet (vgl. HoEPPENER u. RENNER 1928, 
S. 23). Oe. R-muricata und Oe. cruciata zeigen große Ähnlichkeit in Grad 
und Art der Stérung. Dieses Verhalten geht parallel mit der Gleichheit 
in ihren Chromosomenfigurationen und der Ahnlichkeit im genetischen 
Verhalten ihrer Pollenkomplexe. Ob das abweichende Verhalten der 
Oe.ammophila nur auf die andersartige Chromosomenkonfiguration 
(SHEFFIELD 1927) zuriickzufiihren ist, erscheint uns zweifelhaft. Wir 
glauben vielmehr, daß es sich um eine genotypisch begründete physio- 
logische Eigenart handelt, die man vielleicht aus der Herkunft der von 
uns untersuchten Oe. ammophila, nämlich der den Unbilden der Witte- 
rung in hohem Maße ausgesetzten Helgoländer Düne, erklären kann. 
Auch die im Vergleich zu anderen Oenotheren später beginnende Blüte- 
zeit ließe sich damit in Zusammenhang bringen. 

Trotz des geringen Zahlenmaterials für die Diakinese scheint es uns 
ziemlich sicher, daß dieses Stadium der R.T. verhältnismäßig stabil ist. 
Das hat auch MicHAELIs (1926) bei kältegestörtem Epilobium gefunden. 
Zur Unterbrechung des Ringes an einer Stelle kommt es häufiger; die 
Auflösung in Kettenstücke oder gar in Einzelglieder wurde seltener be- 
obachtet. Der Auffassung von LELIVELD (1931), daß es sich bei den letzt- 
genannten Fällen um besondere Konfigurationen handelt (Abb. 70 bei 
LELIVELD!), können wir uns nicht anschließen, vielmehr nehmen wir an, 
daß auch das LeLıveLpsche Material Störungen aufwies. Ähnlich ver- 
hält es sich mit den übrigen Stadien der Reduktionsteilung. Auch für 
diese bringt LELIVELD eine Reihe von Abbildungen, die große Ähnlich- 
keit mit den von uns gefundenen Störungsbildern aufweisen. Die Bilder, 
die Paarung einzelner Chromosomen zeigen sollen, weichen zum Teil er- 
heblich von dem ab, was man bei Oenothera unter Paarung versteht, näm- 
lich der Doppelbindung zweier Chromosomen. In einzelnen Fällen wer- 
den ganz richtig reguläre Paare abgebildet, in anderen sind unzweifelhaft 
Kettenstücke als Paare bezeichnet worden. 

Einzelne unserer gestörten Metaphasen (Abb. 72, 73) erinnern lebhaft 
an die von LELIVELD als ,,Metaphase‘‘ bezeichneten Stadien. Die Chromo- 
somenbindung ist hier verloren gegangen, und die einzelnen Chromosomen 
haben infolgedessen (vgl. S. 164) ihre Herzform eingebüßt. Diese Stadien 
sind nicht als normal anzusehen. In unserer Auffassung werden wir be- 
sonders durch die Beobachtungen an unserem kältegestörten Material 
bestärkt; denn in der frühen und späten Anaphase finden wir alle Über- 
gänge von dem normalen Typus bis zur vollkommen regellosen Zer- 
streuung der Chromosomen über die Spindel. Außerdem sehen wir dort 
in gleicher Weise wie LELIVELD Abweichungen von der normalen Gestalt 
der Chromosomen. Diese Abweichungen können bis zur vollkommenen 
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| Verzerrung gehen (Abb. 9, 11, 74, 75, 76). In anderen Fällen wiederum 
| bleibt die V-Form nicht nur erhalten, sondern sie erfährt noch eine ex- 
treme Ausbildung (Abb. 14, 16, 18). Im Anaphasestadium wird beobach- 
tet, daß die zurückbleibenden Chromosomen sich längs oder aber auch 
quer teilen können. Als Längsteilung bezeichnen wir die Teilung in der 
Längsachse der Chromosomen. Die Längsachse kann sich dabei in der 
Spindel verschieden orientieren. Sie kann in der Längsachse der Spindel 
(Abb. 23, 77, 78) oder in der „Normallage‘‘, um 90° gedreht, liegen 
(Abb. 24, 79). Die Querteilung ist gekennzeichnet durch eine Einschnü- 
rung in der Mitte des Chromosoms. Die Längsteilung der zurückgeblie- 
benen Chromosomen ist als homöotypischer Teilungsvorgang aufzufassen. 
Dieser Teilungsmodus innerhalb der heterotypischen Spindel kann soweit 
gehen, daß die Spalthälften versuchen, nach den Polen abzuwandern 
(Abb. 16). Aus Abb. 18 geht hervor, daß von der Anheftungsstelle der 
Spindelfasern auf die Chromosomen ein Zug ausgeübt wird, dem von den 
Chromosomenenden Widerstand geleistet wird (vgl. S. 163). Wie die an 
eine Querteilung erinnernde Einschnürung aufzufassen ist, läßt sich nicht 
sagen. Würde sie vollkommen durchgeführt, so müßten genotypisch un- 
gleiche Chromosomenhälften entstehen. In diesem Zusammenhang ver- 
dient die Abb. 80 Beachtung. Bei dieser Teilungsfigur sind eine ganze 
Reihe von Chromosomen gleichzeitig längs und quer geteilt. Wir wollen 
festhalten, daß es sich hier um eine zweifellos heterotypische Spindel 
handelt. Die bei Oenothera für diesen Teilungsschritt so charakteristische 
Form der Chromosomen ist vollkommen verloren gegangen. Statt dessen 
treten vorwiegend ,,Vierergruppen“ in verschiedenen Typen auf, deren 
Zusammenhang noch vollständig sein kann; dabei scheint es aber, als ob 
die Längsteilung früher und vollständiger erfolgt als die Querteilung. Es 
lassen sich deutlich 10 reguläre ‚„Vierergruppen‘“ in der Spindel fest- 
stellen. Außerdem sind sicher festzulegen 4 durch Einschnürung ent- 
standene Paare und dann noch zwei kleine Chromatinteilchen. 

Die zurückbleibenden Chromosomen werden häufig in Restitutions- 
kerne eingeschlossen, die dann meist in der Nähe des Interkinesekerns 
liegen. Die Bildung der Kernwand kann aber auch unterbleiben (Abb. 24, 
45, 47, 81). 

Auch in der homéotypischen Teilung bleibt die normale Orientierung 
der Chromosomen in Bezug auf die Spindel nicht immer gewahrt. Das 
ist aus dem Aquationsspalt der Chromosomen deutlich zu ersehen 
(Abb. 29). Wie in der heterotypischen Teilung kommt auch hier Zuriick- 
bleiben von Chromosomen vor, aber weniger häufig. Besonders merk- 
würdig sind dabei die Fälle, bei denen in beiden Spindeln die gleiche An- 
zahl von Chromosomen in ungefähr gleicher Lage und in ähnlichem Zu- 
stande angetroffen werden (Abb. 31, 32). Solche Fälle wurden auch bei 
anderen Oenotheren gefunden, worüber später noch berichtet werden soll. 
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Es liegt hier die Möglichkeit vor, daß diese Chromosomen infolge ihres 
wahrscheinlich gleichen Geninhalts auf die veränderten Außenbedingun- 
gen in gleicher oder ähnlicher Weise reagieren. 

Unsere Störungsbilder erinnern vielfach an Störungstypen in der Re- 
duktionsteilung von Artbastarden. Auch MicHAE is (1926) stellte dies 
bei Epilobium fest, das experimentell einer Kälteeinwirkung unterworfen 
worden war. Er knüpft daran die Anschauung: ‚‚Ich möchte annehmen, 
daß auch bei Bastarden mit gleicher Chromosomenzahl die Störungen 
durch Außenbedingungen ausgelöst werden und daß der Bastard nur 
empfindlicher ist und leichter auf Eingriffe reagiert.‘‘ Die Verallgemeine- 
rung dieser Au:fassung möchten wir ablehnen. Wir neigen vielmehr zu 
der Ansicht, daß bei Artbastarden einmal die genotypische Verschieden- 
heit der Chromosomensätze und die Beziehungen des eingelagerten Ge- 
noms zu dem ihm fremden Plasma und in zweiter Linie erst die Außen- 
einflüsse über das Wirksamwerden einer etwaigen Affinität der Chromo- 
somen zueinander entscheiden. 


Das Makrosporangium. 

Daß die morphologisch sichtbaren Störungen in den Embryosack- 
mutterzellen zunächst geringer sind als in den Pollenmutterzellen, ist 
wohl auf die Schutzwirkung der vielen Zellschichten zurückzuführen, die 
die Embryosackmutterzellen umgeben. Man kann sich sehr wohl vor- 
stellen, daß beispielsweise Temperaturshocks, bevor sie durch diese 
Zellen und deren Elemente bis zur Embryosackmutterzelle vordringen 
können, erheblich an ,,StoBkraft‘‘ verlieren. Andererseits besteht aber 
auch die Möglichkeit, daß die Embryosackmutterzellen ein solchen Ein- 
flüssen gegenüber stabileres Plasma besitzen, doch das möchten wir nicht 
annehmen; denn die Befunde an Oe. R- Lamarckiana scheinen dagegen zu 
sprechen. 

Die Schädigungen der somatischen Zellen und Gewebe sind zum Teil 
recht erheblich. Merkwürdig ist hier das zweifellos genotypisch bedingte 
verschiedene Reagieren der einzelnen Arten auf die gleichen Einflüsse. 
Während bei Oe. R-muricata beispielsweise ganze Samenanlagen, ja sogar 
ganze Bezirke mit solchen, vollkommen verfallen, wird Qe. cruciata unter 
den gleichen Außenbedingungen zu starker Vermehrung der Makro- 
sporangien angeregt, und bei Oe. Hookeri wiederum wird die Zellver- 
mehrung gehindert, aber durch erhöhtes Streckungswachstum der Zell- 
wände gewissermaßen kompensiert. Dieses verschiedene Verhalten der 
einzelnen Arten ist im großen und ganzen verhältnismäßig scharf um- 
rissen und typisch. Neben dem Verfall ganzer Samenanlagen kommt 
zwar bei Oe. R-muricata auch Hypertrophie von Zellen und Zellgruppen 
vor, doch tritt diese nie so einheitlich und für alle Zellen so gleichmäßig 
auf wie bei Oe. Hookeri. Schließlich werden bei Oe. R-muricata auch 
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„Pfropfennuzelli‘‘ gebildet doch sind diese hier nicht so deutlich und 
auch nicht so häufig wie bei Oe. cruciata. Für diese Art ist die Bildung 
akzessorischer Samenanlagen charakteristisch, und Oe. R- Lamarckiana 
zeichnet sich vor allen untersuchten Formen durch die Stagnierung der 
R.T. besonders aus. Alle untersuchten Arten, sicher auch die, bei denen 
sich der Prozentsatz nicht genau ermitteln ließ, weisen einen starken Ver- 
fall von Tetraden auf. 

Der Verfall von Tetraden wurde früher (Ruprorr 1931) lediglich auf 
Störungen der R.T. zurückgeführt ; heute sind wir jedoch überzeugt, daß 
er daneben auch durch ernährungsphysiologische Veränderungen bewirkt 
werden kann. Bei der Bildung der Gonen und bei ihrer Weiterentwick- 
lung zu Embryosäcken werden zweifellos an die Nährstoffzufuhr große 
Ansprüche gestellt. Dieser physiologische Vorgang wird aber offenbar 
durch ungünstige Außenbedingungen stark behindert, und das kommt 
dann zunächst zum Ausdruck in der Ausschaltung einer Reihe von sonst 
vielleicht intakten Tetraden, äußert sich dann später in einer Entwick- 
lungsverzögerung der bevorzugten Gonen und führt bei Oe. R-muricata 
schließlich dazu, daß anstatt wie unter normalen günstigen Bedingungen 
zwei, nur noch ein Embryosack angelegt wird und dieser schließlich auch 
noch verfallen kann. Das erfaßbare Schwergewicht der Schädigungen 
liegt somit nicht bei der Sporogenese, sondern bei der Embryosack- 
entwicklung. 

Weitgehend unabhängig von den erwähnten Störungserscheinungen 
durch ungünstige Umweltbedingungen ist die Tendenz der Embryosack- 
entwicklung. Das hat sich an Oe. cruciata sehr schön nachweisen lassen. 
Während unter normalen Verhältnissen die Embryosäcke zu 80% aus der 
oberen Gone hervorgehen, wird er bei den geschädigten Fruchtknoten zu 
beinahe 70% aus der unteren Gone gebildet. Dieser Vorgang ist er- 
nährungsphysiologisch — etwa mit der Annahme, daß die chalazale Gone 
näher an der Zufuhrstelle der Nährstoffe, dem Funikulus, liegt — nicht 
zu erklären; denn dann bliebe es unverständlich, warum Oe. R-muricata 
und Oe. Hookeri nicht in gleicher Weise reagieren, sondern vielmehr die 
mikropylar gelegene Gone deutlich bevorzugen. Man kommt in die Ver- 
suchung, darin einen Beweis für die Polarisation zu sehen und an- 
zunehmen, daß hier eine Umkehrung der Polarisationsverhältnisse statt- 
gefunden hat. Doch dieses muß erst im exakten Experiment, etwa durch 
künstlich hervorgerufene Temperaturshocks mit nachfolgender Bestäu- 
bung, z. B. mit Hookeri-Pollen, nachgewiesen werden. Erhält man dann 
ausschließlich oder fast ausschließlich den Bastard pingens . PHookeri = 
picta, so wäre der Beweis für die Polarisation und auch für ihre Beein- 
flussung erbracht. 

Bei der Durchsicht von Schnittserien für die Arbeit von C. F. Rup- 
LOFF : Zur Polarisation in der Reduktionsteilung heterogamer Oenotheren, 


auf Reduktionsteilung und Embryosackentwicklung bei Oenotheren. 161 


1. Die Embryosackentwicklung und ihre Tendenzen, fiel es auf, daß An- 
fang und Ende August 1931 fixierte Fruchtknoten einiger Oenotheren er- 
hebliche Störungen aufwiesen, so daß sich die Notwendigkeit ergab, dieses 
Material für die erwähnte Arbeit nicht zu verwerten. Doch im Zusam- 
menhang mit den vorliegenden Untersuchungen ergaben sich einige wich- 
tige Beobachtungstatsachen. Es ergab sich folgendes Bild: 








Tag der 
om Fixierung 
Oc. R-muricata . . . .| 5. VIII. | Durchaus normal. 


30. VIII. | Verfall ganzer Samenanlagen, nicht ganz so 
(kühl,naß!)| stark wie in dem am 5. X. fixierten Mate- 
rial. Im Gegensatz zu jenem kommt es 
noch haufig zur Ausbildung von zwei 
Embryosäcken. 

Oc. R-Lamarckiana . .| 5. VIII. | Die fertig ausgebildeten Embryosäcke ver- 
fallen. Das Plasma ballt sich zusammen, 
wird körnig und färbt sich sehr stark. Die 
Nucleoli bleiben meist länger erhalten, 
werden aber später zu einer dunklen, un- 


förmigen Masse. 
Oc. r-Lamarckiana . .| 5. VIII. | Verhält sich ganz ähnlich. 
Oc. rubrinervis . . . .| 5. VIII. | Ähnlich wie Oe. Lamarckiana. 
Oc. suaveolens . . . .| 30. VIII. | Durchaus normal. 








Die im Juli fixierten Fruchtknoten wiesen normale Verhältnisse auf! 


Nach diesen Feststellungen wird bestätigt, daß eine artspezifische Re- 
aktion auf die Außenbedingungen vorliegen muß. 


V. Zur Dynamik der Kernteilung. 

Da die Entwicklungstendenzen für die Embryosäcke einer Reihe von 
heterogamen Oenotheren gegenwärtig nur verständlich werden, wenn 
man mehr oder weniger feste Beziehungen von bestimmten Chromo- 
somengruppen zu bestimmten Spindelpolen annimmt (Ruprorr 1931), 
ist der Kernteilungsdynamik bei den Oenotheren besondere Aufmerksam- 
keit zu widmen, zumal BLEIER (1930) versucht hat, seine Hypothese von 
der ausschließlich autonomen Bewegung der Chromosomen auch auf den 
Teilungsmechanismus ringbildender Oenotheren zu übertragen!. An 
anderer Stelle wurde bereits erwähnt, daß er hierbei auf Schwierigkeiten 
stößt, welche die von ihm betonte Allgemeingültigkeit seiner Erklärung 

1 Die neuere Arbeit von Beier: „Zur Kausalanalyse der Kernteilung“ 
(Genetica XIII, 1—2, 1931) hat uns bei der Abfassung unseres Manuskriptes 
noch nicht vorgelegen. Ich werde an anderer Stelle eingehend zu den „Wider- 
legungen‘“‘ BLerers Stellung nehmen, obwohl mir eine fruchtbare Diskussion 
der Phaenomene in der Reduktionsteilung der Oenotheren erst dann möglich 
erscheint, wenn auch BLEIER diese selbst am Objekt studiert haben würde. 

RUDLOoFF. 
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sehr in Frage stellen. Zu diesen gehört vor allem das Phänomen der Po- 
larisation, das ja ohne die Abnahme von Kräften, die außerhalb der 
Chromosomen auf deren Abwanderung nach den Spindelpolen einwirken, 
nicht zu begreifen ist. Daneben gibt es aber auch eine Reihe von zyto- 
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Abb. 72 81. Erklärung nebenstehend 


logischen Beobachtungen, die, nach den besonders schönen Wiedergaben 
von CLELAND (1925, 1926), SHEFFIELD (1927, 1929) und CLELAND u. 
OEHLKERS (1930) für diese Auffassung zu verwerten sind. Diese haben 
wir auch an unserem Material sorgfältigst geprüft und dabei vollkommen 
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bestätigt gefunden. Außerdem haben aber die kältegestörten Knospen 
zytologische Bilder gezeigt, die in genau dieselbe Richtung weisen und, 
wie uns scheint, für die früher (Ruptorr 1931) vertretene Auffassung 
sprechen. Diese Beobachtungen seien kurz wiedergegeben und dis- 
kutiert. 

1. Ganz allgemein konnten wir in Übereinstimmung mit anderen 
Autoren, wie CLELAND, HAKANSSON, OEHLKERS U. CLELAND, SHEFFIELD 
u. a. feststellen, daB die in Ringen und Ketten zweiseitig gebundenen 
Chromosomen sich normalerweise in der Metaphase derart im Zickzack 
anordnen, daß die Mitte eines jeden Chromosoms sich gegen einen Spindel- 





Abb. 82. Abb 83. 


Abb. 72—83. Abb. 72—73. Oe. R-muricata. Abweichungen in der Form und der Verteilung der 
Chromosomen in der Reduktionsteilung. Vergl. Text. — Abb. 74. Pollenmutterzelle von Oe. 
R-muricata mit Zellwandwucherungen und unregelmäßiger Teilungsfigur. Vergr. 1100 x. — 
Abb. 75—76. Oe. R-muricata. Regellose Verteilung und For lien der Ch Auf- 
fallende Strahlung an den Spindelpolen. — Abb. 77—79. Oe. R-muricata. Heterotypische Teilung. 
Erklärung im Text. — Abb. 80. Oe. R-muricata. Heterotypische Spindel mit vermehrter Chromo- 
somenzahl. Erklärung im Text. Neben der Spindel eine ,,Vierergruppe“ stärker vergr. (2770 x). 
— Abb. 81. Oe. cruciata. Telophase mit zurückgebliebenem Chromosom in lokal verdichteter 
Spindelsubstanz. — Abb. 82. Erklärung wie Abb. 74. — Abb. 83. Oe. cruciata. Späte Anaphase. 
Chromosomen mit lange erhalten gebliebenen Verbindungsfiden. Weiteres im Text. 
Alle Abb. 1730 X vergr. 





pol orientiert, wodurch eine V-férmige Gestalt des Chromosoms zustande 
kommt. 

Bei der Betrachtung der in der Zickzackanordnung zweiseitig ge- 
bundenen Chromosomen gewinnt man den Eindruck, daß Kräfte von 
den Spindelpolen aus anziehend auf die Chromosomen einwirken, daß 
sich dieser Anziehung aber die morphologisch sichtbare Bindung ent- 
gegensetzt und infolge dieses Gegeneinanderwirkens zweier Kräfte die 
ursprünglich zylindrische Form der Chromosomen in eine V -férmige über- 
geht, die manchmal ungewöhnlich deutlich wird (vgl. CLELAND u. OEHL- 
KERS 1930, Abb.6b, S.20). Dasselbe konnten wir an Bastarden fest- 
stellen, worüber später noch berichtet werden soll. Dieser Eindruck wird 

11* 
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auch durch SHEFFIELD (1929, S. 205) wiedergegeben. ,, The individual 
chromosomes have so far been oblong-cylindrical in shape, but now they 
assume à V-like form due to the opposing forces applied from the spindle 
fibres and the adjoining chromosomes.“ Ob bei dem Zug der Chromo- 
somen nach den Polen die Spindelfasern aktiv mitwirken, muß vorläufig 
offen bleiben und ist praktisch zunächst auch ohne Bedeutung. Dabei 
müssen wir allerdings auch darauf hinweisen, daß wir eine Anheftung der 
Spindelfasern an der V-Spitze in vielen Fällen sehr deutlich sehen konn- 
ten. Hierin befinden wir uns in Übereinstimmung mit CLELAND (1926), 
SHEFFIELD (1927, 1929) und HAkansson (1930). Man vergleiche die Bil- 
der von CLELAND und SHEFFIELD. 

In der Frage nach der Existenz der Spindelfasern möchten wir uns der 
folgenden Auffassung von BËLAR (1928, S. 78) anschließen: ,, . . . Trotz- 
dem spricht die (im Leben feststellbare) dem Verlauf der Spindelfasern 
parallele reihenweise Anordnung von Körpern, die bei manchen Mitosen 
in der Spindel eingeschlossen sind, dafür, daß irgend etwas an der Spindel- 
faserung vital präformiert ist.“ 

2. Ist ein Chromosom nur einseitig mit einem anderen verbunden, so 
nimmt es die typische V-Form nicht an, und das freie Ende orientiert sich 
mehr oder weniger stark nach einem Pol hin. Diese Tatsache ist sehr 
deutlich aus den Abbildungen von CLELAND u. OEHLKERS (1930), z. B. 
Abb. 7, e und g, Abb. 8, d usw. zu ersehen. Auch aus unseren Abbildungen 
Abb. 6, 7 und 43 geht dies klar hervor. HAKANSSON (1930) versucht sogar, 
nach der Anheftungsstelle der Spindelfasern die Chromosomen verschie- 
dener trisomer Formen zu unterscheiden. 

3. Fehlt die Bindung im Metaphasestadium gänzlich, so kommt keine 
V-Form zustande (vgl. vor allem Abb. 72). 

Die unter 2. und 3. genannten Tatsachen können besonders dafür 
sprechen, daß der ursprünglich den ‚Polkräften‘‘ durch die Bindung der 
Chromosomen entgegengesetzte Widerstand aufgehört hat. 

4. Selbst dann aber, wenn in solchen Fällen keine Paarung erfolgte, 
war aus der Lage der Chromosomen innerhalb der Spindel darauf zu 
schließen, daß eine Wanderung erfolgt war (vgl. Abb. 75, 76). 

Für diese Auffassung sprechen auch die Untersuchungen von Sr. 
H. Emerson (1929) und Davis u. KULKARNI (1930) an haploiden Oeno- 
theren. Auch hier erfolgt eine Wanderung der Chromosomen, obwohl 
eine AbstoBung im Sinne BLEIERs (1930) diese Bewegung nicht hervor- 
rufen kann. Besonders instruktiv sind Abb. 31 bei Davis u. KULKARNI 
und Abb. 23 bei Emerson. ] 

Das Vorkommen von Halbspindeln (,‚Spindelpolteilen‘‘ nach BELAR) 
bei haploiden Oenotheren (EMERSON 1929, Davis u. KULKARNI 1930) 
könnte als eine Beziehung zwischen einem bestimmten Pol und einem 
bestimmten Chromosomensatz gedeutet werden. 
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5. Spindeln aus unserem kältegestörten Material zeigen häufig sehr 
ausgeprägt eine schöne Strahlung an den Polen (Abb. 11, 75—76, 82, 
83, J, II), die — auch in normalem Material — bisweilen noch in der 
Interkinese sichtbar war (Abb. 84). Solche von den Polen ausgehende 
Strahlung kennt man aus dem Tierreich, aber auch bei Pflanzen ist sie 
öfter beobachtet worden (vgl. TiscHLER 1922, SHARP 1926, BELA 1928). 
TISCHLER (1922) bildet eine heterotypische Spindel von Oenothera Lu- 
marckiana gigas (nach Davıs) ab, die deutliche Polstrahlung zeigt. 
Abb.51 bei SHEFFIELD (1929) gibt ein 
Bild der Polstrahlung in der Telophase 
bei Oenothera novae-scotiae. 

Alle diese zytologischen Beobach- 
tungen weisen darauf hin, daß die Chro- 
mosomen sich nicht autonom bewegen, 
daß vielmehr Kräfte außerhalb der Chro- 
mosomen an deren Bewegung beteiligt 
sein müssen. Die Spindelbilder mögen 
außerdem auf die Stellen hinweisen, von 
denen diese Kräfte ausgehen: Es sind die 
Spindelpole. Inwieweit die Spindelfasern 
an diesem dynamischen Vorgang beteiligt 
sind, läßt sich vorläufig noch nicht ent- 
scheiden. An der vitalen Existenz der 
Spindelfasern zweifeln wir, wie bereits 
betont wurde, nicht; denn schließlich 
muß die Spindelsubstanz als solche zu 
besonderer Strukturveränderung neigen, Abb. 8. Oe. cruciata. Telophase mit 
wenn sie bei der Färbung differenzierte **"* deutlicher „Enlstrahlung“. Vergr. 
Bezirke erkennen läßt. Andere Autoren 
haben bereits erwogen, ob nicht Konsistenzänderungen der kolloidalen 
Spindelsubstanz an den Bewegungsvorgängen während der Kernteilung 
beteiligt sind. Erst jüngst hat KATTERMANN (1931) versucht, das Zu- 
rückbleiben von Chromosomen und das dabei auftretende fädige Aus- 
einanderziehen des Chromatins auf eine die Bewegung der Chromosomen 
nach den Polen hin hemmende Konsistenzänderung im Spindeläquator 
zurückzuführen. Solch fädiges Ausziehen eines Chromosoms zeigt auch 
SHEF FIELD (1927, Abb. 53). Auch unsere Abb. 81 ist zu erwähnen; denn 
hier zeigt es sich deutlich, daß in der Gegend des zurückbleibenden 
Chromosoms die Spindelsubstanz dichter ist als in den anderen Bezirken 
der Spindel. 
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Zusammenfassung. 

An verschiedenen Oenotheren wurde der Einfluß ungünstiger Witte- 
rungsverhältnisse auf die Reduktionsteilung und die Embryosackbildung 
untersucht. 

1. Bei der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen der am 5. Ok- 
tober fixierten Oe. R-muricata und Oe. cruciata wurden ganz erhebliche 
Störungen festgestellt, während Oe. ammophila im Gegensatz hierzu kaum 
nennenswerte Störungen aufwies. Daß es sich hier tatsächlich um eine 
außerordentlich starke Erhöhung der ‚normalen‘ Störungsrate handelt, 
hat ein Vergleich mit der am 31. August fixierten Oc. cruciata sowie mit 
den Daten CLELANDs für Oe. muricata ergeben. 

2. Der Pollen zeigt neben durch chromosale Unregelmäßigkeiten be- 
dingten Störungen auch (Oe. Hookeri) direkte physiologisch begründete 
Schädigungen. 

3. In den Samenanlagen verläuft die Reduktionsteilung weniger ge- 
stört. Dagegen zeigen sich ganz erhebliche Schädigungen im somatischen 
Gewebe des Makrosporangiums. Diese Störungen sind zweifellos art- 
spezifisch. Sie äußern sich bei Oe. R-muricata hauptsächlich in Verfall 
ganzer Samenanlagen, bei Oe. cruciata in der Bildung akzessorischer 
Organe und Organteile sowie starken Formanomalien. Oe. Hookeri ant- 
wortet mit gleichmäßiger Hypertrophie der somatischen Zellen, haupt- 
sächlich des Nuzellus, auf die veränderten Außenbedingungen. Bei Oe. 
R-Lamarckiana schließlich wird die Reduktionsteilung ‚‚gelähmt‘‘. All- 
gemein liegt das Schwergewicht der Störungen nicht bei der Sporenbil- 
dung, sondern bei der Entwicklung der Embryosäcke. 

4. Gänzlich unabhängig von der Störung der Embryosackbildung ver- 
hält sich deren Entwicklungstendenz. Das ergibt sich besonders klar aus 
dem Verhalten der Oe. cruciata, bei der unter normalen Bedingungen bei 
der Embryosackbildung die obere Gone zu 80% bevorzugt wird, unter 
abgeänderten Bedingungen aber die chalazal gelegene Gone in etwa 70% 
der Fälle zum Embryosack auswächst. 

5. Aus dem Verlauf der Reduktionsteilung und den dabei auftretenden 
Störungen ließen sich gewisse Rückschlüsse auf die Dynamik der Kern- 
teilung ziehen. Danach kommt eine ausschließlich autonome Bewegung 
der Chromosomen bei der Reduktionsteilung nach dem von uns bearbei- 
teten Tatsachenmaterial nicht in Frage, vielmehr sind sicher Kräfte an der 
Bewegung mitbeteiligt, welche außerhalb der Chromosomen zu suchen sind. 
Manches spricht dafür, daß diese Kräfte von den Spindelpolen ausgehen. 
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EIN BEITRAG ZUR KENNTNIS DES SÄURESTOFFWECHSELS 
NICHTSUKKULENTER PFLANZEN. 


Von 
PAUL SCHWARZE. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Juli 1932.) 


Die Untersuchungen von RUHLAND u. WETZEL an Rheum hybridum 
(1927, 1929) und Begonia semperflorens (1926) haben zu dem Ergebnis 
geführt, daß hier Säure- und N-Stoffwechsel auf das engste verknüpft 
sind, und zwar entsteht die Säure bei der Desaminierung von Amino- 
säuren, deren N-freie Reste nach mehr oder weniger tiefgreifenden Um- 
wandlungen organische Säuren liefern. 

Sehr deutlich treten die Zusammenhänge bei Rheum hybridum her- 
vor, wo sich die Desaminierung an der Entstehung von NH, und Säure 
quantitativ genau verfolgen läßt. Es zeigte sich, daß Säure nur zur Zeit 
des Wachstums, also in der Phase regsten Eiweißumsatzes, gebildet wird. 
Der Ort der Säurebildung und damit der Desaminierung sind die Blatt- 
stiele, Ausgangsstoffe die aus dem Rhizom auswandernden Aminosäuren. 
Mit fortschreitendem Wachstum treten in den Stielen in zunehmendem 
Maße 1-Äpfelsäure und NH, auf. Das Verhältnis ihrer molaren Kon- 
zentrationen ist nahezu konstant, und zwar hat es den Wert 1. Mit der 
Beendigung des Wachstums ist in den Stielen auch die Säurebildung 
abgeschlossen. In ausgewachsenen, eiweißreichen Spreiten tritt dann 
Desaminierung ein, wenn sie nach Unterbrechung der Zuleitungswege 
längere Zeit verdunkelt und höheren Temperaturen ausgesetzt werden. 

Die Äpfelsäure erfährt bei Rheum im Laufe der Entwicklung eine 
Oxydation zu Oxalsäure. Besonders klar tritt diese partielle Oxydation 
in den Spreiten in Erscheinung. Während die Oxalsäure ausschließlich 
in den vergilbenden Blättern verbleibt, wandert der als Ammonsalz ge- 
bundene Teil der Äpfelsäure des Stieles in das Rhizom zurück, was in 
einem scharfen, mit dem Eintritt der Vergilbung schlagartig sich voll- 
ziehenden Rückgang der Gesamtsäure zum Ausdruck kommt. 

Ähnlich vollzieht sich die Säurebildung bei Begonia semperflorens. 
Auch hier verlaufen der Grad der Desaminierung und die Zunahme an 
freier (Oxal-) Säure parallel. ‚In jungen Blättern findet bei niederen 
Temperaturen nachts eine kräftige Desaminierung der eigenen und zu- 
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geleiteten Aminosäuren und erhebliche Eiweißsynthese statt, in alten 
Blättern überwiegen nachts reine Spaltungsvorgänge des Eiweißes, deren 
Produkte zum großen Teil in junge Blätter abgeleitet und dort verar- 
beitet werden.“ 

Größere tagesperiodische Schwankungen treten weder bei Begonia 
noch bei Rheum auf. 

Beide Pflanzen enthalten Amid nur in geringer Menge, das NH, ist 
zum weitaus größten Teil als Ammonsalz gebunden. Es kommt also 
nicht wie bei den gewöhnlichen grünen Pflanzen dem Amid die Rolle der 
NH,-Entgiftung zu, sondern der organischen Säuren. Auf Grund dieser 
Feststellung teilen RuHLAND u. WETZEL die Pflanzen in Amid- und 
Ammon-(Säure-) Pflanzen ein. 

Dem Rheum- bzw. Begonia-Typ stehen die von BENDRAT (1929) und 
Worr (1931) näher untersuchten sukkulenten Crassulaceen (Semper- 
vivum glaucum, Bryophyllum calycinum) gegenüber. BENDRAT stellte auf 
analytisch einwandfreier Grundlage fest, daß der Säurestoffwechsel der 
Sukkulenten ausgesprochene tagesperiodische Schwankungen zeigt. 
Worr konnte nachweisen, daß die Äpfelsäure im Kohlehydratstoff- 
wechsel entsteht. Die diurnalen Schwankungen kommen dadurch zu- 
stande, daß bei tiefer Temperatur — über Nacht — der Energiestoff- 
wechsel ausschließlich in einer Äpfelsäurebildung besteht, bei höherer 
Temperatur — am Tage — die Produkte der primären Spaltung eine 
Resynthese nach Pasteur erfahren (WETZEL u. RUHLAND [1931], WoLr 
[1931)). 

Die vorliegende Arbeit untersucht den Säurestoffwechsel nicht- 
sukkulenter Pflanzen. Die Untersuchungen erstrecken sich auf die 
physiologische Kennzeichnung des Säurestoffwechsels, auf die Ursachen 
der Schwankungen und auf die Frage des Zusammenhanges mit anderen 
Stoffwechselvorgängen. 

Vom Ergebnis sei vorausgenommen, daß die Nichtsukkulenten hin- 
sichtlich ihres Säurestoffwechsels eine Sonderstellung nicht einnehmen, 
daß sie vielmehr bald dem einen, bald dem anderen der geschilderten 
Typen nahekommen, zum Teil wohl auch Kombinationen beider dar- 
stellen. Daraus muß gefolgert werden, daß das Bild des Säurestoff- 
wechsels von der morphologischen Struktur der betreffenden Organe un- 
abhängig ist. 

i À 


A. Die Höhe des Säuregehaltes. 

BENDRAT hatte im Anschluß an ihre Untersuchungen an Sempervivum 
glaucum den Säuregehalt einiger nichtsukkulenter Orchideen und Brome- 
liaceen ermittelt. Sie kam zu dem Ergebnis, daß der durchschnittliche Ge- 
halt an Säure bei diesen Formen von sehr verschiedenem Ausmaß ist. 
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Um einen Überblick über diese Verhältnisse zu gewinnen, bestimmte 
ich den Säuregehalt der Blätter einer Anzahl typisch nichtsukkulenter 
Pflanzen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengefaßt. Die 


Tabelle 1. Das Trockengewicht und der Säuregehalt (in Kubikzentimetern mol. 
Säure pro 1g Trockensubstanz und in Kubikzentimetern mol. Säure pro 100ccm 
H,O) ausgewachsener nichtsukkulenter Blätter. 








ae ra cem molare Säure 
Trockensubstanz pro 100 ccm H,0 

Pelargonium zonale . . . . . 13—14 0,79 12,3 
Polygonum sibiricum . . . . 13—15 0,30 4,9 
Oxalis Deppei (Spreiten). . . 14—15 0,65 10,8 
Lactuca sativa . . . . . . . 15 0,60 10,6 
Nicotiana tabacum . . . . . 15—16 0,54 9,9 
Nepenthes superba . . . . . 16 0,48 9,2 
Pandanus pacificus . . . . . 16 0,24 4,6 
Nidularia fulgens. . . . . . 16 0,60—0,80 11,4—15,2 
Boehmeria platyphylla var 

microphylla . . . . . . . 16—18 0,17 3,5 
Musa sumatrana . . . . . . 17—19 0,37—0,50 8,1—11,1 
TR 18—20 0,31 7,3 
Sambucus nigra (grün). . . . 19—20 0,73 17,7 

” » (gelb). . . . 9—10 0,76 8,0 

Acer negundo (grün). . . . . 22 0,74 20,9 

on dt \ « « 14—15 1,24 21 
Anthurium nymphasifolium . 22 0,43 12,1 
Fraxinus excelsior . . . . . 22—23 0,25 7,5 
A 23—24 0,53 16,2 
Citrus decumana . . . . . . 26 0,45 15,8 
Justitia Adhatoda. . . . . . 30 0,24 10,2 
Ficus rubiginosa . . . . . . 32 0,48 22,5 
Citrus nobilis . . . . . . 32 0,40 18,8 











Säurewerte — Kubikzentimeter molare (zweibasische) Säure — beziehen 
sich auf je 1 g Trockensubstanz ausgewachsener Blätter. Zum Zwecke 
des Vergleiches sind in Tabelle 2 die Säurewerte für eine Reihe sukku- 
lenter Typen zusammengestellt. Sie sind zum Teil eigenen Unter- 
suchungen, zum Teil denen von BENDRAT entnommen. In beiden 
Tabellen ist außerdem als Maß für den Wassergehalt das Trockenge- 
wicht in Prozent des Frischgewichtes angegeben. Zu den Nichtsukku- 
lenten wurden Pflanzen mit dünnen Blättern und hohem Trocken- 
gewicht (hier zwischen 13 und 32%) gerechnet, zu den Sukkulenten 
Pflanzen mit dicken, fleischigen Blättern und geringerem Trocken- 
gewicht (zwischen 3 und 8%). Die Unterscheidung und Abgrenzung ist 
nicht scharf, für diese Betrachtungen jedoch ausreichend. 

Die Werte lassen erkennen, daß der Säuregehalt von Blättern des 
gleichen Entwicklungszustandes bei den einzelnen Pflanzen sehr ver- 
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Tabelle 2. Das Trockengewicht und der Säuregehalt (Kubikzentimeter mol. Säure 

pro 1 g Trockensubstanz und Kubikzentimeter mol. Säure pro 100 ccm H,O) aus- 
gewachsener sukkulenter Blätter. 














Trockengewicht |cem molare Gesamt- 
in % des säure pro.1g ccm molare Säure 
Frischgewichts | Trockensubstanz pro 100cem H,0 
Mesembrianthemum echinatum 3-4 1,30 4,7 
pee ee ee 5—6 1,00 5,8 
Vanilla planifolia. ..... 6—7 1,02 7,1 
Oxalis Deppei (Stiele) . . . . 6—7 1,80—2,20 12,5—15,3 
Mesembrianth lunatum . =f 0,66 5,0 
Rhoeo discolor ....... 6—8 0,56 4,2 
Sempervivum glaucum . . . . 6—8 1,20—2,80 9,0—21,0 
Bryophyllum calycinum . 7 1,90—2,60 14,3—19,6 
„ proliferum . 
2 are 7—8 2,40 19,5 
a ail he ne te, « 7—8 1,20 9,75 
Pelargonium peltatum . . . . 7—8 2,00—3,50 16,2—28,4 











schiedene Größe besitzt. Er schwankt zwischen 0,17 und 1,20 bei den 
Nichtsukkulenten, zwischen 0,66 und 3,5 bei den Sukkulenten. 

Eine bestimmte Beziehung zwischen Säure- und Wassergehalt läßt 
sich weder innerhalb der Sukkulenten, noch innerhalb der Nichtsukku- 
lenten erkennen. Vergleicht man beide Tabellen, so zeigt sich, daß die 
höchsten Säurewerte bei Sukkulenten vorkommen. Die niedrigen Werte 
für Rhoeo discolor und Mesembrianthemum lunatum beweisen aber, daß 
Sukkulenz nicht immer mit hohem Säuregehalt verknüpft ist. 

Bemerkenswert ist der Unterschied zwischen grünen und panaschier- 
ten Blättern bzw. Blatt-Teilen, der weniger auffällig bei Sambucus nigra, 
sehr groß aber bei Acer negundo ist. Die gelben, chlorophyllarmen 
Blätter enthalten mehr Säure als die grünen, sie zeichnen sich außerdem 
durch geringeres Trockengewicht aus. Nach SCHUMACHER (1928) leidet 
das panaschierte Gewebe an Kohlehydratmangel. Die demzufolge andere 
Zusammensetzung der Trockensubstanz bedingt den prozentual höheren 
Anteil der Säure. Auf ähnliche Weise könnte der höhere Säuregehalt bei 
den Sukkulenten zustandekommen. Es ist nicht ausgeschlossen, daß das 
Wasserspeichergewebe, dessen Zellen große Vakuolen enthalten, arm an 
Kohlehydraten und Eiweiß ist, während es Säure in normaler, vielleicht 
sogar größerer Menge enthält, da der reichliche Wassergehalt auch einen 
höheren Gehalt an osmotisch wirksamen Substanzen zuläßt bzw. er- 
fordert. Berechnet man den Säuregehalt in Form der Konzentration 
(Kubikzentimeter molare Säure pro 100 cem Wasser, Spalte 3 von 
Tabelle 1 und 2), so verschwindet in der Tat der unter Zugrundelegung 
des Trockengewichts auftretende Unterschied. Die Werte sind wohl 
innerhalb beider Gruppen sehr verschieden, im Durchschnitt jedoch sind 
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die Säurekonzentrationen von Sukkulenten und Nichtsukkulenten die- 
selben. 

Eine weitere Ursache des Säureüberschusses der gelben Blätter von 
Acer negundo mag in der Neigung des panaschierten Gewebes zur Ei- 
weißhydrolyse zu suchen sein, die durch niedrigen Gehalt an Eiweiß und 
reichlichen Anteil der Eiweißspaltprodukte und des NH, zum Ausdruck 
kommt. Das Ammoniak entsteht teilweise durch Desaminierung von 
Aminosäuren. Die dabei auftretenden NH;-freien Kohlenstoffgerüste 
werden wahrscheinlich in Gestalt von organischen Säuren abgelagert, 
womit eine Verknüpfung mit dem 1. Typ der Säurebildung gegeben wäre. 


B. Die Natur der Säure. 


1. Methodisches. 

Da nach früheren Erfahrungen von den nichtflüchtigen organischen Säuren 
nur der Oxal-, Äpfel- und Zitronensäure eine wesentliche Rolle im Säurestoff- 
wechsel der Blätter zukommen konnte, und nur sie, von der in diesem Zusammen- 
hang nicht untersuchten Weinsäure abgesehen, einer quantitativen Bestimmung 
zugänglich sind, beschränkt sich die vorliegende Arbeit auf eine Untersuchung 
dieser Säuren. 

Die Oxalsäure läßt sich leicht und einwandfrei durch ihr charakteristisches 
Calciumsalz erkennen. Zum Nachweis der Äpfelsäure dienten Diazobenzolsulfo- 
säure (SCHMALFUSS u. KEITEL 1924) und die Fumarsäurereaktion (BEHRENS- 
Kıey 1922), zur Prüfung auf Zitronensäure Vanillin (ScumaLruss u. KEITEL 
1924). 

Die quantitative Bestimmung von Oxal-, aktiver und inaktiver Äpfelsäure 
wurde nach den im Leipziger Institut üblichen Trennungsmethoden ausgeführt. 
Die zur Ermittlung der Zitronensäure ausgearbeitete Methode wird demnächst 
veröffentlicht werden. Nach Abtrennung dieser Komponenten blieb ein mehr 
oder weniger großer Rest von Säuren; dessen einzelne Bestandteile nicht identi- 
fiziert wurden. 

2. Art und Verteilung der Säuren. 

Die aus den untersuchten Pflanzen isolierten Säuregemische ent- 
halten als regelmäßige Bestandteile Oxal- und Äpfelsäure. Das Ver- 
hältnis beider Komponenten ist in den einzelnen Pflanzen sehr ver- 
schieden. So enthält Ozalis Deppei neben viel Oxalsäure (in den Spreiten 
75—80, in den Stielen 80— 90% der Gesamtsäure) nur Spuren von Apfel- 
säure. Sehr kleine, quantitativ nicht erfaßbare Mengen von Oxalsäure 
ließen sich in jüngeren Blättern von Syringa vulgaris und Pelargonium 
peltatum feststellen. In beiden Fällen besteht die Säure zum größten 
Teil aus Äpfelsäure. Wie Ozalis Deppei als Oxalsäurepflanze, so kann 
Nicotiana tabacum als Äpfelsäurepflanze angesprochen werden. 80 bis 
85% der Säure sind Äpfelsäure, etwa 10% Oxalsäure, der Rest besteht 
aus Säuren unbekannter Natur. Im Gegensatz zu den Befunden SMIR- 
Nnows (1928) wurde die Oxalsäure nicht nur in jungen Blättern mit ge- 
steigertem Wachstum, sondern auch in älteren Stadien mit verlang- 
samtem und abgeschlossenem Wachstum gefunden. Als Beispiel für 
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einen Mischtypus sei Pelargonium zonale herausgegriffen. Die Säure setzt 
sich aus etwa 40% Oxalsäure, 40% Äpfelsäure und 20% Restsäuren zu- 
sammen. Tabelle 4 enthält Angaben über die Verteilung beider Säuren 
bei einer weiteren Anzahl von Pflanzen. 


Tabelle 4. Ausgewachsene Blätter nichtsukkulenter Pflanzen. Zerlegung des 

Säuregemisches in die einzelnen Komponenten. Die Zahlen geben den absoluten 

Gehalt in Kubikzentimetern molarer (2bas.) Säure an. In die Tabelle ist auch 

Pelargonium peltatum, das eine Mittelstellung zwischen Sukkulenten und Nicht- 
sukkulenten einnimmt, aufgenommen. 














Nico- | Ozalis | Ozalis | Pelar- | Pear cal 
tiana | pn :|D onium| 20%ium) Rubus 
ee Ispreiten Stiele sere — 225 idacus 
Blatter 
Gesamtsäure. . . . . . . 0,733 | 1,63 | 1,78 | 0,662 | 1,954 | 0,753 | 0,544 
I Pree a 0,079 ! 1,15 | 1,55 | 0,254 | 0,239 | 0,864 | 0,145 
l-Äpfelsäure. . . . . . 0,4221 — — 10,133 10,869 | — | 0,067 
dl-Äpfelsäure . . . . . 0,163 | Spur | Spur | 0,150 | 0,485 | 0,211 | 0,208 
Zitronensäure . . . . . -- = — [Spur | Spur | — | 0,025 
Matin: : ride 0,069 | 0,48 | 0,23 | 0,125 | 0,361 | 0,178 | 0,099 
Anthu- Syringa 
Acer ne-+ Acer ne-| Nepen-| Panda-| rium | Musa vul- 
gundo | gundo |thes su-| nus pa-| nym- | suma- | garis 
grün gelb perba | cificus | phaei- | trana | junge 
folium Blätter 
Gesamtsäure. . . . . . . 0,820 | 1,118 | 9-500 | 0,255 | 0,430 | 0,500 | 0,237 
Re ar u ee 0,194 | 0,312 | 0,118 | 0,144 | 0,264 | 0,309 | Spur 
l-Äpfelsäure. . . . . . = — — — _ — 
di-Apfelsäure . . . . . 0,118 | 0,103 | 0,048 | 0,065 | 0,048 | 0,025 + 
Zitronensäure . . . . . = — — — — — — 
ee ee ee a 0,508 | 0,703 | 0,334 | 0,046 | 0,118 | 0,166 























Da sich die Oxalsäure, wie bereits erwähnt, leicht und eindeutig er- 
kennen läßt, wurde auch ihre weite Verbreitung in den Blättern und an- 
deren Organen grüner Pflanzen früh erkannt. Schwieriger gestaltete 
sich der Nachweis der Äpfelsäure, da die Isolierung der Pflanzensäuren 
von den übrigen Stoffen, die Vorbedingung für den eindeutigen Ausfall 
der Reaktion ist, bisher nur unvollkommen gelang. Nur da, wo sie in 
größerer Menge, z. B. in Früchten auftritt, glückte der sichere Nachweis. 
Immerhin kam man zu dem Ergebnis, daß sie in den säurebildenden 
Pflanzen unserer Breiten niemals fehlt (KostyTscHEW 1926). Diese Er- 
kenntnis können die vorliegenden Untersuchungen nur bestätigen. 
Darüber hinaus lassen sie erkennen, daß die Äpfelsäure auch in Pflanzen 
vorkommt, deren Säurestoffwechsel rhythmische Schwankungen nicht 
zeigt. 
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Wie bei den Sukkulenten tritt auch bei den Nichtsukkulenten die 
Äpfelsäure in zwei Modifikationen auf, als aktive und inaktive Säure. 
Das Vorkommen der ersten ist beschränkt, sie ließ sich sicher bei acht 
Pflanzen (Tabelle 5) nachweisen und bestimmen. Es ist möglich, daß 


Tabelle 5. Pflanzen, in deren Blättern aktive Äpfelsäure nachgewiesen und 














bestimmt wurde. 
ccm molare Säure In % der 
” ni Kruse Pr Gesamtsäure 

nn ee = + = à 0,075 12 
Sambucus nigra (grün)... . . . . . . 0,081 16 
Nicotiana tabacum . . . . . . . . . . 0,408 53 
Pelargonium zonale . . . . . . . … . . 0,145 22 

ae See 0 0,641 47 
Syringa vulgaris . . . . 2 . . . . . . 0,043 8 
Aesculus hippocast. (Stiele). . . . . . . 0,14—0,22 24—41 


auch andere der in dieser Arbeit untersuchten Pflanzen diese Säure ent- 
halten. Der Nachweis war oft durch die Gegenwart von Farbstoffen im 
Extrakt gestört, deren Intensität sich bei der Vorbehandlung zur Polari- 
sation verstärkte. 

Eine Bestimmung der Zitronensäure führte ich nur bei Rubus idaeus 
aus. Der Gehalt (0,014—0,028 ccm molare Säure pro 1 g Trockensub- 
stanz) ist so gering, daß sich etwaige Schwankungen mit der zur Ver- 
fügung stehenden Methode exakt nicht verfolgen lassen. Bei anderen 
Pflanzen war, die geringe Menge des Pentabromacetonniederschlages 
einer quantitativen Bestimmung nicht zugängig. Selbst die Blätter 
von Citrus nobilis und decumana, von denen verschiedene Entwicklungs- 
stadien untersucht wurden, enthielten nur Spuren der Zitronensäure. 
Dieser im Vergleich zum Gehalt an anderen Säuren geringe Anteil deutet 
darauf hin, daß die Zitronensäure ein wesentlicher Faktor im Säurestoff- 
wechsel der Blätter nicht sein kann. Ihr Vorkommen ist in der Haupt- 
sache auf saftige und fleischige Früchte beschränkt, in deren Stoff- 
wechsel sie, aus der Höhe ihres Gehaltes zu schließen, allerdings eine 
sehr wichtige Rolle zu spielen scheint. 

Die verwendete Methode gestattet eine getrennte Bestimmung von 
freier und gebundener Säure. Als gebundene Säure wurden saure und 
neutrale Salze zusammen erfaßt. Die Menge der freien Säure ist bei der 
Mehrzahl der Pflanzen so gering, daß eine quantitative Bestimmung nicht 
möglich ist. Zur Titration waren meist nur wenige Tropfen einer 0,0225 
molaren Caleiumlauge nötig. Diese geringe Azidität liegt aber bereits 
innerhalb der Fehlergrenze der Methode. Deutliche Mengen freier Säure 
enthaiten nur Acer negundo, Pelargonium peltatum und zonale und Oxalis 
Deppei (Tabelle 6). Bei Oxalis besteht die freie Säure aus wenig Oxal- 
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Tabelle 6. Pflanzen, deren Blätter meßbare Mengen freier Säure enthalten. 














cem molare Säure 
in 1g Trocken- In % der 
m. na Gesamtsäure 
AP pti ey ee 0,010—0,035 2—4 
Oxalis Deppei (Spreiten). ....... 0,082 9 
„ co A, ae) 2 0,543 27,4 
Pelargonium peltatum . ........ 0,18—2,25 10—64 
Pelargonium zonale . . . . . . . . .. 0,054 9 


säure, zum größten Teil aus den nicht identifizierbaren Restsäuren, die 
demzufolge schwächer als die Oxalsäure sein müssen. Bei Pelargonium 
erwies sich die freie Säure als ein Gemisch von aktiver (l-) und inaktiver 
Äpfelsäure. Da eine getrennte Bestimmung sehr viel Zeit erfordert und 
zur Vervollständigung des Bildes nur wenig beiträgt, sah ich in späteren 
Versuchen meist von dieser Trennung ab. 


C. Säureschwankungen. 
1. Diurnale Schwankungen. 
a) Literatur und Methodisches. 


Nach RUHLAND u. WETZEL (1924) fehlen bei Rheum hybridum und Begonia 
semperflorens diurnale Schwankungen, d.h. Änderungen des Säuregehaltes mit 
dem Wechsel von Tag und Nacht. Art und Menge der Säure hängen aber in 
hohem Maße vom Entwicklungszustand der Organe ab. Das Verhältnis der 
Oxal- zur Äpfelsäure wird mit zunehmendem Alter zugunsten der ersteren ver- 
schoben. 

Anders liegen nach den Untersuchungen von BENDRAT die Verhältnisse bei 
Sempervivum glaucum. Hier treten ausgesprochene diurnale Schwankungen auf. 
Ihre Richtung hängt vom Entwicklungszustand der Organe ab. Bei alten und 
mittleren Blättern nimmt die Säure über Nacht zu, bei jungen Blättern geht der 
Säuregehalt entweder zurück oder bleibt konstant. Von den anderen untersuch- 
ten Blattsukkulenten säuerten Bryophyllum calycinum, Epidendrum ciliare und 
Vanilla planifolia ebenfalls an, während bei Mesembrianthemum cordifolium unter 
den gleichen äußeren Bedingungen über Nacht der Säurespiegel sank. Sehr un- 
einheitliches Verhalten in Bezug auf Ausmaß und Richtung der Schwankungen 
zeigten nichtsukkulente Vertreter aus den Familien der Orchideen und Bromelia- 
ceen. 

Die eigenen Untersuchungen beziehen sich, wenn nicht ausdrücklich anders 
vermerkt, auf ausgewachsene Blätter. Durch diese Beschränkung wurden die 
durch verschiedenen Entwicklungszustand bewirkten Unterschiedlichkeiten im 
Säurestoffwechsel ausgeschaltet, so daß ein Vergleich der einzelnen Analysen 
untereinander möglich ist. Vergleichbares Material ließ sich leicht durch Hal- 
bieren der Blätter unter Ausschluß der Mittelrippe gewinnen. Die Isolierung der 
Blätter zu Beginn des Versuches gab die Gewähr, daß Zu- und Ableitung von 
Säure, die das Bild des Säurestoffwechsels komplizieren, unterbunden waren. 
Das Material befand sich wie die Mutterpflanzen während des Versuches im 
Freien bzw. im Gewächshaus, war also denselben äußeren Bedingungen ausge- 
setzt, so daß die vorliegenden Ergebnisse das Geschehen unter normalen Verhält- 
nissen darstellen. Um eine Störung der Stoffwechselvorgänge durch zu starken 
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Wasserverlust, der bei isoliertem Material erfahrungsgemäß leicht eintritt, auszu- 
schließen, wurde es unter Glasglocken, die mit feuchtem Fließpapier ausgelegt 
waren, gebracht. Da sich im Laufe der Untersuchungen herausstellte, daß die 
Schwankungen von inaktiver Äpfel- und Restsäure fast immer in einer Richtung 
liegen, schien es statthaft, fernerhin beide Komponenten gemeinsam (dl-Äpfel- 
+ Restsäure) zu bestimmen. Es wurden hauptsächlich die Schwankungen vom 
Abend zum Morgen untersucht, in einer kleineren Anzahl von Bestimmungen 
auch die Säurebewegungen am Tage verfolgt. Von Nicotiana tabacum und Ozalis 
Deppei, die auch bei der Untersuchung anderer Fragen und Zusammenhänge Be- 
rücksichtigung fanden, sind die Säurewerte am Abend und Morgen sowie die 
Unterschiede in Prozenten angegeben, für die übrigen Pflanzen nur die absoluten 
und prozentualen Abweichungen vom Ausgangswert. 


b) Schwankungen vom Abend zum Morgen. 


Nicotiana tabacum (Tabelle 7): In der Nacht vom 18. zum 19. VII. 
blieb der Gesamtsäuregehalt konstant. Eine Trennung der Säuren ergab 


Tabelle 7. Nicotiana tabacum, ausgewachsene Blätter. Schwankungen im Säure- 
gehalt vom Abend zum Morgen. Zahlen = Kubikzentimeter molare (2bas.) 
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Säure pro 1 g Trockensubstanz. 

18.—19. VIL 20.—21. VIIL 
Abend- |Morgen-|* in %| Abend- |Morgen-|* in % 

bestim- | bestim- bestim-| bestim- 

mung | mung mung | mung 
Gesamtsäure. . . . . . . . . . 0,722 | 0,720 0 | 0,784 | 0,815 | + 4 
l-Apfelsäure . . . . . . . . . 0,401 | 0,369 | — 8 | 0,431 | 0,534 | +24 
I acs 2s wns 8 0,072 | 0,077 | + 7 | 0,081 | 0,088 | + 9 
di-Äpfel- + Restsäure . . . . | 0,249 | 0,292 | +17 | 0,272 | 0,193 | —29 











jedoch für die 1- Äpfelsäure eine Abnahme, für die Oxal- und dl-Apfel- + 
Restsäure eine Zunahme. Die Bestimmung der Gesamtsäure gibt also, 
wie dieser Fall zeigt, nicht immer Auskunft über das Vorhandensein von 
Schwankungen. Es können Verschiebungen innerhalb der einzelnen 
Komponenten eintreten, deren Größe und gegenseitige Beziehung so be- 
messen sind, daß sie in der Gesamtsäure nicht zum Ausdruck kommen. 
Anders war das Bild am 20. VIII. Der Gesamtsäuregehalt lag am Morgen 
höher. Den Anstieg bewirkten 1-Apfel- und Oxalsäure. Auffällig stark 
war die Zunahme der aktiven Säure. dl-Äpfel- + Restsäure gingen über 
Nacht zurück. Zunahme von Gesamt- und l-Äpfelsäure während der 
Nacht entsprechen dem normalen Verhalten ausgewachsener Blätter von 
Sempervivum glaucum. 

Der 18. VII. war ein warmer und ausgesprochen trüber Tag, die Tem- 
peratur der folgenden Nacht lag über 20°. Am 20. VIII. war es tagsüber 
warm und sonnig, nachts dagegen kühl, die Temperatur lag durchschnitt- 
lich tiefer als 180. Auf diese unterschiedlichen Wetterverhältnisse vor 
und während des Versuches ist vermutlich das abweichende Verhalten 
der in beiden Fällen etwa gleichalten Blätter zurückzuführen. 
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Tabelle 8. Oxalis Deppei, jüngere (30. V.) und ausgewachsene (12. VI.) Blatt- 
spreiten und -stiele. Schwankungen im Säuregehalt vom Abend zum Morgen. 
Zahlen = Kubikzentimeter molare (2bas.) Säure pro 1g Trockensubstanz. 
































Spreiten Stiele 
Abend- |Morgen-|* in %] Abend- |Morgen-|* in % 
bestim-| bestim- bestim-| bestim-| 
mung | mung mung | mung 
30.V. Gesamtsäure. . . . . . 0,680 | 0,620 | — 9 | 1,730 | 1,520 | —12 
Oxalsäure. . . . . . 0,530 | 0,450 | —15 | 1,510 | 1,340 | —11 
Restsäure. . . . . . 0,150 | 0,170 | +13 | 0,220 | 0,180 | —18 
12. VI. Gesamtsäure. . . . . . 0,837 | 0,800 | — 4 | 2,000 | 1,660 | —17 
OS. = > = es 0,631 | 0,554 | —12 | 1,690 | 1,490 | —12 
Restehure. . . . . . 0,206 | 0,246 | +10 | 0,310 | 0,170 | —45 


Oxalis Deppei (Tabelle 8): Das im Mai untersuchte Material war, wie 
schon durch den geringeren Säuregehalt zum Ausdruck kommt, jünger als 
das im Juni analysierte. In beiden Fällen säuerten Blattspreiten und 
-stiele im Laufe der Nacht ab, die Stiele stärker als die Spreiten. Die Ab- 
nahme erstreckte sich auf die Oxalsäure, in den Stielen auch auf die Rest- 
säure, in den Spreiten nimmt die letztere zu. Licht und Temperatur- 
verhältnisse waren an den beiden Tagen etwa gleich. 

Andere nichtsukkulente Pflanzen (Tabelle 9): Die tabellarisch zu- 
sammengefaßten Ergebnisse geben eine Vorstellung von der weiten 
Verbreitung diurnaler Säureschwankungen auch bei anderen Nichtsuk- 
kulenten. In den Zahlen spricht sich eine weitere Analogie zu den Suk- 
kulenten aus. Diese tragen, was die Richtung der Schwankungen an- 
betrifft, ein innerhalb gewisser Grenzen einheitliches Gepräge: aus- 
gewachsene Blätter von Bryophyllum calycinum und Sempervivum glaucum 
haben z.B. die Tendenz zur nächtlichen Ansäuerung. Dieser charakte- 
ristische Zug findet sich auch bei der Mehrzahl der untersuchten Nicht- 
sukkulenten. Das Ausmaß der Ansäuerung ist sehr verschieden, oft, 
dem geringen mittleren Säuregehalt angemessen, absolut sehr klein, 
quantitativ aber immer noch gut erfaßbar. Auffällig erscheint das 
verschiedene Verhalten grüner Blätter von Sambucus nigra am 16. VII. 
und 4. VIII. Am 16. VII. säuerten die Blätter ab, für den 4. VIII. 
ergab sich eine Zunahme. Noch ausgesprochener zeigt gelbes Blatt- 
gewebe diese Differenzen. Der Unterschied ist deswegen bemerkenswert, 
weil an beiden Tagen Licht- und Temperaturverhältnisse etwa gleich 
waren. Vermutlich liegt die Ursache darin, daß schon geringfügige 
Änderungen der Außenbedingungen die Säurebewegung umzustimmen 
vermögen. 

Absäuerung vom Abend zum Morgen trat auch ein bei Rubus 
idaeus. Sie war in jungen Blättern stärker als in alten. Die aktive Äpfel- 
säure nahm in beiden Fällen zu, die Oxalsäure blieb in den alten Blättern 

Planta Bd. 18. 12 
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Tabelle 9. Schwankungen im Säuregehalt 
Änderungen 
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bei anderen nichtsukkulenten Pflanzen. 


Die Werte 
sind in Kubikzentimetern molarer (2bas.) Säure und in Prozenten des Abend- 
Charakter tragen, wurden sie in 





Pelargonium zonale| Sambucus nigra Sambucus nigra 

















10. VII. gelbe Blätter 16. VILjgelbe Blätter 4. VII. 
cm’ mol. Sre. % em?’ mol.Sre. % em? mol. Sre. % 
Frolb-Ælage:.-i 5 à 6 à à ents + 0,042 = 78 _ = 
Gebundene Säure . . . . . . . . . . +0,311 = 49 — 0,170 = 20 +0,140 = 19 
Gebundene Oxalsäure . . . . . . .. + 0,058 = 20 +0,018=9 er 
Gebundene l-Apfelsäure. . . . . . . . +0,078 = 52 _ _ 
Gebundene dl-Apfelsäure + Restsäure. . +0,174 = 90 — 0,187 = 29 er 
mp amy ° roy idacus, Pandanus paciflcus. 
ä 4 ge Blatter. 5. XI 
10. VI. 10. VI. 
em’ mol.Sre. % em’ mol.Sre. % | cm?molSre. % 
PS RS. a. en — En _ 
Gebundene Säure . . . . . . . . . . — 0,031 =6 0,07 =17 + 0,052 = 26 
Gebundene Oxalsäure ........ 0 — 0,006 = 8 + 0,039 = 38 
Gebundene l-Apfelsäure. ....... + 0,030 = 45 + 0,052 = 139 ms 
Gebundene Zitronensäure. . . . . . . — 0,010 = 41 — 0,014 = 50 _ 
Gebundene dl-Apfel + Restsäure . . -0,05 =16 — 0,102 = 36,5 +0,012=13 














konstant, in den jungen ging sie zurück. Der Säurerückgang erstreckte 
sich auch auf die dl-Äpfel- + Restsäure und Zitronensäure. Die Diffe- 
renz im Zitronensäuregehalt betrug bei älterem Material 41, bei jungem 
50%. Da die absoluten Beträge sehr klein sind und der Fehlergrenze der 
Methode nahekommen, müssen diese Zahlen mit Vorbehalt aufgenommen 
werden. 

Von den wenigen untersuchten jungen Blättern säuern die von Pelar- 
gonium peltatum und Syringa vulgaris an, die von Aesculus hippocastanum 
dagegen ab. 

Das Verhalten der einzelnen Säurekomponenten ist sehr verschieden. 
Die Äpfelsäure nimmt meist zu. Nur in jungen Blättern von Syringa 
vulgaris und jungen Stielen von Aesculus hippocastanum wird sie abge- 
baut bzw. in anderen Prozessen verbraucht. Die Schwankungen der 
Oxalsäure gehen meist mit denen der Gesamtsäure konform, das be- 
deutet, daß sie bei der Mehrzahl der Pflanzen nachts ansteigt. Umge- 
kehrtes Verhalten zeigt Oxalis Deppei. Der Unterschied steht vielleicht 
mit einer verschiedenen Entstehung der Säure im Zusammenhang. Für 
Oxalis Deppei machen eigene Untersuchungen eine Verknüpfung der 
Säurebildung mit dem Stickstoffwechsel wahrscheinlich. Bei den anderen 
Pflanzen entsteht möglicherweise wie bei Rheum hybridum die Oxalsäure 
durch unvollständige Verbrennung von gespeicherter Äpfelsäure. Die 





beziehen sich, wenn nicht ausdrücklich anders vermerkt, auf ausgewachsene Blätter. 
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Die 


wertes angegeben. Da die Blätter von Pelargonium peltatum nicht ausgesprochen sukkulenten 
diesem Zusammenhang mit untersucht. 





Sambucus nigra 
grüne Blätter 16. VIL 


em’ mol.Sre. % 


Sambucus nigra 
grüne Blätter 4. VIII. 


em?’mol.Sre. % 


Acer negundo 


gelbe Blätter 21. VII. 


cm? mol. Sre. % 


Acer negundo 


grüne Blätter 21. VII. 
cm? mol.Sre. % 


Nepenthes superba 
2. XI. 


em? mol.Sre. % 








= = + 0,020 = 166 + 0,022 = 166 — 
-0,044=5,8 | +0,097=15 | +0,070= 8 0,133 = 16,4 + 0,045 = 10 
— 0,009 =3 -0,029= 8 | +0,012= 4 0,232=119 +0,012= 12 
+ 0,069 +0,006= 8 _ ~ = 
— 0,069 =9 +0,120=50 | +0,064= 9 -0,100= 16 0,038= 9 
wringa vulgaris, Aesculus hippocas- | Aesculus hipp - j = 
junge Buiter. 27.1] „mem Junge | tana, junge | are Blätter, 10. VI, | jüngere Blätter 28. VIL 


cm’ mol. Sre. % 





em’ mol.Sre. % 


em? mol. Sre. % 


cm mol. Sre. % 


cm’ mol.Sre. % 











ne + = +0,057=12 +0,023 = 30 
+0,058 = 22 — 0,024 = 10 +0,045= 8 +0,202 = 17 +0,458 = 47 
ca =e oe +0,022= 9 + 0,062 = 23 
— 0,028 = 56 + 0,08 =37 +0,073= 9 + 0,038 = 25 
+ 0,086 = 40 à +0,125 = 40 +0,108 = 54 +0,348 = 55 








Richtung der Schwankungen von dl-Apfel- + Restsäure variiert sehr 
stark. Eine Einheitlichkeit oder bestimmte Beziehung ist nicht er- 
kennbar. 
c) Schwankungen vom Morgen zum Abend. 
Nicotiana tabacum (Tabelle 10): Die Pflanzen wurden bis 6 Uhr 
morgens verdunkelt gehalten, darauf die Blätter abgetrennt, die eine 
Tabelle 10. Nicoti tab , ältere (21. VII.) und jüngere (26. VII.) Blätter. 


Säureschwankungen vom Morgen zum Abend. Die Spreiten waren von 6—16 Uhr 
dem Sonnenlicht ausgesetzt. 



































Jüngere Blätter Ältere Blätter 

Morgen-| Abend- |# in %/Morgen-| Abend- [+ in % 

bestim-}: bestim- bestim-| bestim- 

mung | mung | _ mung | mung 

Com: hs ie Lo roue 0,720 | 0,515 | —29 | 0,892 | 0,741 | —17 

l-Âpfelsäure . . . . . . . . . 0,412 | 0,335 | —19 | 0,448 | 0,397 | —11 
REGO 0,075 | 0,064 | —15 | 0,081 | 0,076 | — 6 
di- Äpfel- + Restsäure 0,233 | 0,116 | —50 | 0,363 | 0,268 | — 28 


Hälfte der Spreiten sofort REN die andere Hälfte bis 16 Uhr be- 

lichtet. Die Bestimmung vom 21. VIII. bezieht sich auf ältere, die vom 

26. VII. auf junge Blätter. Beide Tage waren sonnig und warm (die 
12* 
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Temperatur lag über 20°). In beiden Fällen geht im Laufe des Tages die 
Säure zurück, Gesamtsäure sowohl als auch die einzelnen Komponenten. 
In den jungen Blättern ist die Entsäuerung stärker als in den alten. 
Oxalis Deppei (Tabelle 11): Die Belichtung erfolgte von 6 Uhr morgens 
bis 14 Uhr nachmittags. Längere Zeit konnte der Versuch nicht ausge- 


Tabelle 11. Ozalis Deppei, ältere und jüngere Blätter. Säureschwankungen wäh- 
rend des Tages. Spreiten und Stiele (getrennt) waren von 7—14 Uhr dem Sonnen- 


























licht ausgesetzt. 
Jüngere Blätter Ältere Blätter 
12. VII. + in % + in % 
Kon- End- Kon- End- 
trolle wert trolle wert 
Spreiten: Gesamtsäure. . . . . 0,641 | 0,552 | —13 | 1,55 | 1,12 | —28 
Oxalsäure. . . . . 0,488 | 0,439 | —10 | 1,11 | 0,83 | —25 
Restsäure. . . . . 0,153 | 0,113 | —26 | 0,44 | 0,29 | —34 
Stiele : Gesamtsäure. . . . . 1,72 1,34 | —22 | 1,82 | 2,24 +24 
Oxalsäure. .... 1,29 0,95 | —26 | 1,60 | 1,99 | +24 
Restsäure. . . . . 0,43 0,39 | —9 0,22 | 0,25 + 14 











dehnt werden, da die Blätter und Stiele, obwohl sie in feuchten Glas- 
kammern aufbewahrt wurden, zu welken begannen. Junge und alte 
Blätter wurden am gleichen Tage untersucht, waren also denselben 
äußeren Bedingungen ausgesetzt. Die Säure (Gesamt-, Oxal- und Rest- 
säure) nimmt ab in den Spreiten der alten und jungen Blätter, für die 
ersteren ist die Differenz größer. Einen kleineren Säurewert besitzen nach 
Belichtung auch die Stiele junger Blätter, in denen älterer dagegen ist 
eine starke Zunahme eingetreten, und zwar von Gesamt-, Oxal- und Rest- 
säure. Spreiten und junge Stiele verhalten sich im Licht also durchaus 
normal. Die Lichtansäuerung alter Stiele ist wahrscheinlich die Folge 
einer stärkeren Säurebildung ; denn alle bisherigen Erfahrungen sprechen 
dagegen, daß im Licht unter normalen Außenbedingungen die Fähigkeit 
zum Säureabbau unterdrückt wird. Eine geförderte Säurebildung ist 
nach anderen Versuchen bei Ozalis Deppei gleichbedeutend mit einer be- 
schleunigten Desaminierung. Der Befund, daß eine gleichzeitige NH;- 
Anhäufung nicht festzustellen ist, spricht nicht gegen diese Annahme, 
sondern erklärt sich damit, daß das NH,, welches bei der Desaminierung 
entstehen muß, bei Synthesen (Aminosäuren- und weiterhin Eiweißsyn- 
these) verbraucht wird. 

Die bisher nur bei sukkulenten Crassulaceen sicher nachgewiesene 
Lichtentsäuerung liegt also auch bei nichtsukkulenten Äpfel- und Oxal- 
säurepflanzen vor. Abweichendes Verhalten zeigen lediglich ältere Stiele 
von Oxalis Deppei, bei denen, wohl infolge beschleunigter Desaminierung, 
im Lichte die Säure zunimmt. 
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2. Schwankungen unter dem Einflnß von Blattalter und Jahreszeit. 

BENDRAT und Worr teilen mit, daß die Höhe des Säuregehaltes sowie 
die Größe und Richtung der Säureschwankungen weitgehend vom Ent- 
wicklungszustand der Organe abhängen. So nimmt nach BENDRATs 
Untersuchungen bei Sempervivum glaucum der Säuregehalt mit dem 
Blattalter zu. Die Abhängigkeit von der Jahreszeit ist derart, daß in 
jungen, mittelalten und alten Blättern der durchschnittliche Säuregehalt 
im Verlaufe der Vegetationsperiode sinkt. Während in mittelalten und 
alten Blättern die Säure über Nacht konstant zunimmt, wechselt die 
Richtung des Ausschlages bei jungen Blättern, es erfolgt bald eine Zu-, 
bald eine Abnahme, in anderen Fällen tritt eine Änderung überhaupt 
nicht ein. Die Ursache für dieses wechselnde Verhalten ist in dem ge- 
steigerten Bau- und Energiestoffwechsel junger Organe zu suchen. Auf 
frühen Stadien der Entwicklung ist die Leistung des Assimilations- 
apparates nur gering und das durch Zuleitung bereitgestellte Atmungs- 
material beschränkt. Die Pflanze ist daher in höherem Maße auf die Ver- 
atmung stabilerer Stoffe, z. B. organischer Säuren, die unter normalen 
Verhältnissen erst in zweiter Linie veratmet werden, angewiesen. 

Nicotiana tabacum1: Eine getrennte Analyse der jungen, mittleren 
und alten Blätter einer Nicotiana-Pflanze ergab, daß mit zunehmendem 
Blattalter der Säuregehalt ansteigt. Der Anstieg umfaßt beide Modi- 
fikationen der Äpfelsäure. Der Oxalsäuregehalt ist in jedem Entwick- 
lungsalter sehr niedrig, die Änderung zeigt keine Abhängigkeit vom 
Blattalter. In jungen Blättern fand ich über Nacht eine Abnahme der 
Gesamtsäure, die sich auf beide Komponenten erstreckt. Im Gesamt- 
säuregehalt der mittleren Blätter traten keine oder nur sehr schwache 
Änderungen in wechselnder Richtung ein. Eine Verschiebung fand inner- 
halb der Äpfelsäurefraktionen statt, und zwar nahmen die 1-Äpfelsäure ab, 
die dl-Äpfelsäure entsprechend zu. Die Oxalsäure blieb, ebenso wie die 
Gesamtsäure, konstant. Alte Blätter endlich zeigten die Tendenz zur 
nächtlichen Ansäuerung, die durch eine Vermehrung aller Komponenten 
zustande kommt. 

Oxalis Deppei: Blattstiele und Spreiten wurden getrennt analysiert. 
In beiden Organen nahmen mit zunehmendem Alter die Gesamt- und 
Oxalsäure zu. Die Restsäure geht in den Spreiten zurück, für die Stiele 
ist eine bestimmte Abhängigkeit nicht zu erkennen. In sämtlichen Ent- 
wicklungsstadien trat über Nacht eine Absäuerung ein. 

Versuche über die Abhängigkeit des Säuregehaltes gleich alter Blätter 
von der Jahreszeit zeigten, daß bei Nicotiana tabacum und Oxalis Deppei 
der Säurespiegel mit fortschreitender Vegetation ansteigt. 

1 Die Tabellen 12, 13 und 14 (Abhängigkeit des Säuregehaltes von Blattalter 


und Jahreszeit) wurden aus Ersparnisgründen nicht gedruckt. Die Originale be- 
finden sich im Botanischen Institut Leipzig und können dort eingesehen werden. 
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8. Vergleichende Betrachtung des Säurestoffwechsels von Sukkulenten 
und Nichtsukkulenten. 


Der Säuregehalt von Nicotiana tabacum, bezogen auf Trockengewicht, 
liegt durchschnittlich tiefer als der von Bryophyllum calycinum und 
Sempervivum glaucum, entsprechend geringer ist auch das absolute Aus- 
maß der Schwankungen. Bei beiden Pflanzen steigt mit zunehmendem 
Alter der Säuregehalt an. Zwischen Blattalter und Richtung der Schwan- 
kungen über Nacht besteht dieselbe Beziehung. Charakteristisch für 
beide Typen ist auch die Entsäuerung am Licht. Die Eigentümlichkeiten 
des Säurestoffwechsels von Nicotiana und Bryophyllum bzw. Semper- 
vivum sind also nicht grundsätzlich verschieden, sondern nur verschieden 
stark ausgeprägt. Ein tieferer Unterschied besteht lediglich in der Ab- 
hängigkeit des Säuregehaltes von der Jahreszeit. 

Ein Analogon zu Oxalis Deppei scheint das sukkulente Mesembrian- 
themum cordifolium zu sein. Es enthält nach BENDRAT in überwiegender 
Menge Oxalsäure und säuert wie Oxalis Deppei nachts ab. Weiter kann 
der Vergleich nicht durchgeführt werden, da eine ausführliche Analyse 
des Säurestoffwechsels von Mesembrianthemum cordifolium nicht vorliegt. 

Die bald als Zu-, bald als Abnahme in Erscheinung tretenden Säure- 
schwankungen sind ein Ausdruck dafür, daß der Säuregehalt in einem 
gegebenen Augenblick aus zwei entgegengesetzten Vorgängen resultiert, 
denen des Verbrauchs und der Neubildung von Säure. Ist einer 
dieser Teilvorgänge durch äußere oder innere Ursachen dem anderen 
gegenüber zeitweilig stark gehemmt oder gefördert, so kommen große 
Säureschwankungen zustande. Die Differenzen sind klein oder fehlen 
völlig, wenn beide Vorgänge so gegeneinander ausgeglichen sind, daß ein 
ganz bestimmter Zustand gewahrt bleibt oder der Stoffwechsel im allge- 
meinen stark gedrosselt ist. Ein Beweis für einen trägeren Säurestoff- 
wechsel muß darin aber nicht gesehen werden. Die Ursache für einen 
konstant sehr niedrig liegenden Säuregehalt ist entweder in einer ge- 
ringen Fähigkeit zur Säurebildung oder darin zu suchen, daß die ent- 
standene Säure sofort verbrannt wird. Daß die Säure nie völlig ver- 
schwindet, erklärt sich damit, daß für das lebende System ein Mindest- 
gehalt an organischen Säuren erforderlich ist. 

Die Unterschiede zwischen Sukkulenten und Nichtsukkulenten in 
bezug auf den Säurestoffwechsel bestehen also nicht in einer verschie- 
denen Intensität, sondern in einer verschieden starken Ausprägung ge- 
wisser Eigentümlichkeiten desselben : Höhe des Säuregehaltes, Größe und 
Richtung der Schwankungen usw. Die Ursachen dieser Unterschiede 
liegen entweder in der differenten morphologischen Struktur von Suk- 
kulenten und Nichtsukkulenten, die z. B. infolge andersartiger Durch- 
lüftungsverhältnisse dem Stoffwechsel ein besonderes Gepräge aufdrückt, 
oder sie sind durch innere Faktoren bedingt. Der von einigen Forschern 
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vermutete Einfluß der Durchlüftung auf die Säureanhäufung bzw. -zer- 
störung wurde einer experimentellen Prüfung unterzogen. Die Versuche, 
welche diese Vermutung übrigens durchaus nicht bestätigen, werden im 
II. Teile dieser Arbeit mitgeteilt. 


IL. 

Aus der Tatsache, daB Pflanzen von annähernd gleichem morpho- 
logischem Bau unter denselben äuBeren Verhältnissen deutliche Unter- 
schiede im Säurestoffwechsel zeigen, läßt sich schließen, daß der letztere 
in seinen Grundzügen von inneren Faktoren geprägt wird. Äußere Ein- 
flüsse können nur insoweit umgestaltend wirken, als es diese inneren 
Voraussetzungen zulassen. Über die Art und das Ausmaß ihrer Wirkung 
speziell bei den Nichtsukkulenten sollen die folgenden Versuche Auf- 
schluß geben. Sie erstrecken sich auf die Durchlüftung der Gewebe, die 
Temperatur und das Licht. 


A. Durchlüftungsversuche. 

Nach PuRJEwITscH (1893 1905) und SPoEHR (1913, 1919) soll der 
sukkulente Bau den Sauerstoffzutritt zum Gewebe erschweren und da- 
durch bewirken, daß Stoffe, die normal einer vollständigen Oxydation 
unterliegen, als organische Säuren angehäuft werden. Experimentelle 
Beweise für diese Hypothese liegen nicht vor, sie stützt sich lediglich 
auf die Beobachtung des häufigen Vorkommens größerer Säuremengen 
bei sukkulenten Formen. 

Im I. Teil dieser Arbeit sind Pflanzen angeführt, die mit großer Klar- 
heit zeigen, daß sich nichtsukkulenter Bau einerseits und höherer Säure- 
gehalt und tagesperiodische Schwankungen andererseits nicht aus- 
schließen (Nicotiana tabacum, Spreiten von Oxalis Deppei). Schon diese 
Feststellung spricht entschieden gegen d'e Hypothese von PURJEWITSCH 
und SPOEHR. Dem Einwand, daß bei diesen Pflanzen andere Ursachen 
als die Sukkulenz den Gaswechsel, speziell den Sauerstoffzutritt, er- 
schweren, begegnen die im folgenden näher ausgeführten Durchlüftungs- 
versuche. 

Durch Erzeugung einer Druckdifferenz zwischen Blattstiel und -spreite wurde 
ein kontinuierlicher Luftstrom durch das Intercellularsystem des Blattes hin- 
durchgeleitet. Die Blätter waren mit den Stielen luftdicht in Saugflaschen einge- 
setzt, die so weit mit Wasser gefüllt waren, daß die Stielenden eintauchten. Beim 
Absaugen mit der Wasserstrahlpumpe entstand am Stiel ein Unterdruck gegen 
die Blattlamina, der den erwünschten Luftstrom bewirkte. Um einem Schließen 
der Spaltöffnungen durch ungenügenden Feuchtigkeitsgehalt der Luft vorzu- 
beugen, wurden die Blätter unter eine mit feuchtem Fließpapier ausgekleidete 
Glasglocke gebracht. Feste, widerstandsfähige Stiele wurden in Gummistopfen 
mit enger Bohrung eingesetzt, für die weichen, gegen Druck sehr empfindlichen 
Stiele von Oxalis Deppei z. B. war diese Methode nicht zu gebrauchen. Solche 
Stiele wurden in Gummistopfen mit weiter Öffnung eingegipst. Ein Vaselinüber- 
zug beseitigte die geringe Durchlässigkeit des porösen Gipsmantels für Luft. 
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Um die Gewähr zu haben, daß die Luft nicht nur die Bahnen des geringsten 
Filtrationswiderstandes, sondern sämtliche Leitungswege durchströmte, wurde 
mit hohem Unterdruck gearbeitet. Die Stärke des an der Schnittfläche des Stieles 
austretenden Blasenstromes zeigte bei den einzelnen Pflanzen bei gleichem 
Unterdruck Unterschiede, sie deutete aber in allen Fällen auf starke Durch- 
lüftung des Gewebes hin. Eine Hemmung der Oxydationsvorgänge durch mangel- 
haften Sauerstoffzutritt war somit in allen diesen Fällen ausgeschlossen. 


Tabelle 15. Durchlüftung von Blättern, Vorversuche. Die im durchlüfteten Ma- 
terial eingetretene Änderung ist in Prozenten des (gleichzeitig analysierten) 




















Kontrollwertes angegeben. 
9. V. , 
A og baal JAY: de 
~ en "| sibiricum Begonia rez insigne 
Ausgangswert . . . . . . . . . . 0,370 0,324 1,24 0,320 
Endwert: Durchlüftet . . . . | 0,334 0,250 0,84 0,309 
Kontrolle. . . . . 0,361 0,294 1,11 0,302 
Änderung im Durchlüftungsversuch. | —8% | —17% —25% +2% 


Vorversuche (Tabelle 15): Nach PURJIEWITSOH und SPoEHR mußte 
die Durchlüftung im Sinne einer Senkung des Säurespiegels wirken. 
Diese Senkung trat in drei von vier orientierenden Versuchen tatsächlich 
ein. Die Versuche liefen über Nacht. Zur Kontrolle wurden der Säure- 
gehalt am Abend und der nichtdurchlüfteter Blatthälften am Morgen, 
also gleichzeitig mit den durchlüfteten Hälften bestimmt. Der Säure- 
spiegel sank gegen den Abendwert in allen Fällen, in drei durchlüfteten 
Hälften stärker (um 8—25%), in einem Fall wenig schwächer (2%) als in 
den Kontrollversuchen. Das Verständnis dieser Ergebnisse, die für die 
Hypothese von PURJEWITSCH und SPOEHR zu sprechen scheinen, wurde 
in späteren Versuchen gewonnen und wird im Anschluß an diese mitge- 
teilt werden. 

In weiteren Versuchen wurde der Einfluß der Durchlüftung auf ver- 
schiedene Säurepflanzentypen geprüft, auf Oxalis Deppei, Bryophyllum 
proliferum und Pelargonium peltatum. Oxalis Deppei ist eine reine-Oxal- 
säurepflanze, die Blattstiele sind stark sukkulent, die Spreiten ausge- 
sprochen nichtsukkulent. Das sukkulente Bryophyllum proliferum ent- 
hält nur Äpfelsäure, Pelargonium peltatum, das seinem Bau nach eine 
Mittelstellung zwischen Sukkulenten und Nichtsukkulenten einnimmt, 
stellt mit seinem Gehalt an Oxal- und Äpfelsäure einen Mischtypus dar. 

Oxalis Deppei (Tabelle 16): Hier zeigt sich im Vergleich zum Aus- 
gangswert ein Rückgang der Säure, in durchlüfteten sowohl als auch in 
nichtdurchlüfteten Blättern. Im letzteren Fall ist die Senkung wesent- 
sich stärker. So enthalten durchlüftete Stiele in den beiden angeführten 
Versuchen 35 und 38% Säure mehr. Weniger auffällig ist der Unter- 
schied in den nichtsukkulenten Spreiten mit etwa 4 und 9%. Die Säure- 
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Tabelle 16. Ozalis Deppei, Durchlüftung von Blattspreiten und Stielen. Der Ver- 
such vom 10. VI. wurde nachts (18—9 Uhr), der vom 30. VI. am Tag (19 bis 




















181/, Uhr) ausgeführt. 
10. VI. 30. VL. 

Aus- Endwert Ände- | Aus- Endwert Ande- 
gangs- | Durch-| Kon- | "28 | gangs- | Durch- | Kon- | Fung 
wert | jüftet | trolle | in % | wert | juftet | trolle | in % 

Spreiten 
Gesamtsäure . . 0,83 | 0,76 | 0,73 | + 4 | 0,98 | 0,94 | 0,86 | + 9 
Oxalsäure . . 0,56 | 0,51 | +10 0,74 | 0,65 | +14 
Restsäure . . 0,20 | 0,22 | — 9 0,20 | 0,22 | — 7 

Stiele 

Gesamtsäure . . 1,65 | 1,59 | 1,15 | +38 | 1,45 | 1,40 | 1,04 | +35 
Oxalsäure . . 1,29 | 0,90 | +43 1,23 | 0,86 | +43 
Restsäure . . 0,30 | 0,25 | +20 0,18 | 0,18 0 























trennung ergab, daB diese Unterschiede hauptsächlich den Gehalt an 
Oxalsäure betreffen. Geringer sind die Schwankungen der Restsäure, die 
nur einen kleinen Teil der Gesamtsäure ausmacht. In den Spreiten nimmt 
sie bei Durchlüftung ab, in den Stielen liegt bei den nachts durchlüfteten 
Blättern ein Anstieg um 20% vor, in am Tage durchlüfteten ist ein Unter- 
schied nicht feststellbar. 

Intensiver Gaswechsel wirkt hier also einer Senkung des Säure- 
spiegels entgegen. Diese Wirkung läBt sich durch einen gehemmten Ab- 
bau oder eine geförderte Bildung der Oxalsäure erklären. Bildung und 
Abbau der Säure sind oxydative Vorgänge, es ist nicht anzunehmen, daß 
diese bei reichlicher Sauerstoffgegenwart, wie sie in den Durchlüftungs- 
versuchen gegeben ist, gehemmt werden. Näher liegt schon die Förde- 
rung eines der beiden Vorgänge, die Bildung der Oxalsäure. Von Interesse 
ist der Befund, daß die Intensivierung des Gaswechsels auf Stiele und 
Spreiten, also auf sukkulente und nichtsukkulente Organe, dieselbe Wir- 
kung hat. 

Ein anderes Bild ergab sich bei der Durchlüftung kohlehydratarmer 
Blätter von Oxalis Deppei (Tabelle 17). Das Material des vorigen Ver- 
suches, das unmittelbar vor Versuchsbeginn dem Freiland entnommen 


Tabelle 17. Oxalis Deppei, Durchlüftung kohlehydratarmer Blätter. Dauer des 
Versuches 14 Stunden (18—8 Uhr), verdunkelt. 























ur Ausgangs- Endwert Änderung 
: wert  |Durchiüftet| Kontrolle | ™ % 
Spreiten: Gesamtsäure. . . . . 0,75 0,60 0,69 — 12 
Gebundene Oxalsäure. 0,53 0,60 — 14 
Stiele: Gesamtsäure. . . . . 1,27 1,22 1,17 + 4 
Gebundene Oxalsäure. 0,83 0,72 +15 
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wurde, war, wie aus seinem hohen Stärkegehalt hervorging, reich an 
Kohlehydraten. Für diesen Versuch verwendete ich Blätter, die 4 Tage 
von der Mutterpflanze isoliert, im Dunkeln bei 220 gestanden hatten. 
Nach Verlauf dieser Zeit ließ sich keine Stärke mehr feststellen, der 
Kohlehydratgehalt hatte also eine starke Reduktion erfahren. 

In den Spreiten nahmen die Gesamt- und Oxalsäure im Durchlüf- 
tungsversuch stärker ab, und zwar um die hohen Beträge von 12 und 
14%. In den Stielen stieg die Gesamtsäure um 4% an. Diese Zunahme ist 
im Vergleich zu der in kohlehydratreichen Stielen klein. Die Oxalsäure 
nimmt — auf Kosten der Restsäure — prozentual stärker zu (um 14,5%). 

In den Spreiten wird offenbar die Säure infolge Mangels an anderem 
Atmungsmaterial bzw. einer an sich lebhafteren Atmungstätigkeit sehr 
heftig oxydiert. Der Prozeß der Desaminierung und damit der Säure- 
bildung ist, da die Muttersubstanzen, die Aminosäuren, bereits erschöpft 
sind, stark gedämpft. Die Durchlüftung macht sich daher in einer Förde- 
rung auf den Säureabbau geltend. In den Stielen ist die bei kohlehydrat- 
reichem Material beobachtete Förderung der Säurebildung noch wahr- 
zunehmen. In ihrem Ausmaß ist sie jedoch zurückgegangen. Die Ur- 
sache liegt sicherlich auch in einer Erschöpfung der Muttersubstanzen 
und darin, daß der Hungerzustand einen stärkeren Säureabbau auslöst. 

Bryophyllum proliferum (Tabelle 18): Auf den Gesamtsäuregehalt ist 
die Durchlüftung ohne Einfluß. Die Kontrollhälften befanden sich, wie 


Tabelle 18. Bryophyllum proliferum, Durchlüftung der Spreiten. Dauer des Ver- 
suches 23 Stunden, verdunkelt gehalten. 




















an Endwert dnseue 
Durchlüftet | Kontrolle 7 
OS oe a er a ae ° 2,39 2,39 0 
ln ask erny pie is 0,33 0,32 4 
Restsäure (dl-Äpfelsäure) . . . . . . . . 2,06 2,07 0 


übrigens auch in den anderen Versuchen, unter der Glasglocke, unter der 
auch die Durchlüftung ausgeführt wurde. Der an der Stielschnittfläche 
austretende Blasenstrom lieB auf eine besonders starke Durchlüftung 
des sukkulenten Gewebes schließen. Eine Verschiebung tritt nur in den 
Äpfelsäurefraktionen ein, und zwar zugunsten der |-Modifikation im 
Durchlüftungsversuch. Nach der These von RUHLAND u. WETZEL (1929), 
daß die Äpfelsäure als 1-Säure entsteht, ist daraus zu entnehmen, daß 
bei stärkerem Gaswechsel der Säurestoffwechsel reger verläuft. Im Ge- 
samtsäuregehalt kommt dies deswegen nicht zum Ausdruck, weil in ent- 
sprechendem Maße der Abbau der Äpfelsäure gefördert wird. Auch 
dieser Versuch spricht entschieden gegen die Annahme eines ursäch- 
lichen Zusammenhanges zwischen sukkulentem Bau und Oxydations- 
hemmung. 
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Pelargonium peltatum (Tabelle 19 a, b): In den folgenden Versuchen, 
in denen die Blätter während der Durchlüftung in einem Falle belichtet, 


Tabelle 19 a. Pelargonium peltatum, Durchlüftung am Tag (belichtet). Dauer des 
Versuches 8 Stunden (10—18 Uhr). 




















i: Ausgangs- Endwert Änderung 
wert Durchlüftet| Kontrolle | 2 % 
EEE RR er 8 2,345 2,07 2,210 — 6 
Pas lan: sl shit 0,270 0,320 —17 
PR 0 eS ER 0,220 0,285 —18 
Gebundene Säure. . . . . . . . 1,880 1,890 — 6 
dé l-Apfelsäure. . . . . 0,243 0,300 —19 
2 dl- Äpfelsäure + he ler 0,847 0,860 (— 2) 
er Ones >. Jes 0,419 0,450 —7 
à Restsäure. . . . . . 0,291 0,280 + 4 





Tabelle 19 b. Pelargonium peltatum, Durchlüftung über Nacht (verdunkelt). 
Dauer des Versuches 12 Stunden (19—7 Uhr). 











Ausgangs- Endwert Anderung 

4. VII. wert in % 

Durchlüftet | Kontrolle id 

Ca, : En En 55, 1,711 1,900 1,894 0 
Dole Dust Gt Vos) nis 0,225 0,254 —12 
„ l-Apfelsiure ....... 0,169 0,200 —16 
Gebundene Säure. . . . . . . . . 1,675 1,640 + 2 
l-Äpfelsäure. . . . . . 0,257 0,370 —32 
dl-Äpfelsäure ..... 0,764 0,621 +23 
; DOS 5: D 0,354 0,334 + 6 
“6 Restsäure . . . . . . 0,301 0,315 — 4 














im anderen verdunkelt wurden, sollte geprüft werden, wie die Durch- 
lüftung die Vorgänge des Säureabbaues und der Säurebildung beeinflußt. 
In beiden Versuchen nimmt die freie Säure ab, im Lichte um 17, im 
Dunkeln um 12%. Die Abnahme betrifft beide Modifikationen der Äpfel- 
säure, aktive (l-) und inaktive Säure. Auch die gebundene 1-Säure geht 
in beiden Fällen zurück. Die Durchlüftung scheint demnach im Sinne 
einer rascheren Inaktivierung der optisch aktiven Äpfelsäure zu wirken. 
Die Oxalsäure, die nur in gebundenem Zustande vorliegt, und die ge- 
bundene inaktive Äpfelsäure nehmen im Lichtversuch ab, im Dunkel- 
versuch zu. Umgekehrtes Verhalten zeigen die Restsäuren. Die Be- 
wegungen der Gesamtsäure (freie und gebundene Säure) werden durch 
die Änderungen von Oxal- und gebundener dl- Äpfelsäure, die den größten 
Anteil an der Gesamtsäure haben, bestimmt. Die Ergebnisse dieser Ver- 
suche besagen, daß die Durchlüftung bei Pelargonium peltatum eine In- 
tensivierung der jeweils in der Pflanze stattfindenden Vorgänge zur 
Folge hat. 
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Diese Feststellung liefert die Erklärung für die zu Anfang dieses Ab- 
schnittes besprochenen Vorversuche. Aus der Tatsache des Säureab- 
baues über Nacht auch in nichtdurchlüfteten Blättern geht hervor, daß 
die Tendenz zur Absäuerung vorherrscht. Auf diesen Vorgang, dessen Ab- 
lauf der augenblickliche Zustand des Plasmas bedingt, übt die Durch- 
lüftung eine beschleunigende Wirkung aus. 


B. Temperaturversuche. 

Die Feststellungen älterer Autoren über die Temperaturabhängigkeit 
des Säurestoffwechsels, die infolge methodischer Mängel mit Vorbehalt 
aufgenommen werden müssen, sind bereits in früheren Arbeiten wieder- 
holt zusammengefaßt worden. Das Maximum der Ansäuerung liegt nach 
WARBURG (1886—1888) und PuRJEWITScH bei etwa 13°. Auf analytisch 
einwandfreier Grundlage sind die Untersuchungen von BENDRAT und 
Wo Fr durchgeführt. Sie beschränken sich jedoch auf sukkulente Pflan- 
zen mit hohem Säuregehalt und ausgeprägten diurnalen Schwankungen. 

BENDRAT beobachtete gelegentlich an Sempervivum glaucum, daß der 
am Tage tatsächlich eintretende Rückgang der Gesamtsäure nicht allein 
durch das Licht, sondern auch durch die im Vergleich zur Nacht höhere 
Temperatur bewirkt wird. Die tieferen nächtlichen Temperaturen 
schienen die Hauptursache für die Nachtansäuerung zu sein. 

Wo tr verfolgte bei Sempervivum glaucum die Bewegungen der Ge- 
samtsäure und der sauren Malate bei verschiedenen Temperaturen. Diese 
und andere Versuche bringen zum Ausdruck, daß das Maximum der An- 
säuerung bei etwa 20° liegt. Auch im Prozeß der Absäuerung scheint die 
Temperaturwirkung ausschlaggebend zu sein. Das Licht, das man bisher 
für die alleinige Ursache hielt, ist wahrscheinlich erst in zweiter Linie 
von Bedeutung. Die diesbezüglichen Zusammenhänge auch bei den 
nichtsukkulenten Pflanzen zu klären, ist der Zweck der folgenden Ver- 
suche. Daß die geschilderte Abhängigkeit auch hier vorliegt, dafür wur- 
den bereits Anhaltspunkte bei Nicotiana tabacum gewonnen. Die ver- 
schiedene Richtung der Schwankungen am 18. VII. und 20. VII. bei 
Blättern gleichen Alters ist offenbar durch die unterschiedliche Tem- 
peratur, der das Material über Nacht ausgesetzt war, bedingt. 


Die Blätter wurden abends von der Pflanze abgetrennt und in vier gleiche 
Portionen geteilt. Eine diente zur Ermittlung des Ausgangs-(Abend-)Wertes, die 
übrigen drei wurden über Nacht unter konstante Temperaturen zwischen 10 
und 37° gebracht und nach Verlauf von 8—10 Stunden, während deren die Blätter 
verdunkelt waren, analysiert. 

Die zuerst beschriebene: Versuche sind an Gewächshausmaterial ausgeführt, 
da geeignete Freilandpflanzen zunächst nicht zur Verfügung standen. 


Anthurium nymphaeifolium (Tabelle 20): Die Spreiten sind ihrer 
Dicke und ihrem Trockengewicht (20—24% des Frischgewichtes) nach 
typisch nichtsukkulent. Die Säure besteht zu 40—60% aus Oxalsäure. 
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Tabelle 20. Anthurium nymphaeifolium. Temperaturversuche. Versuchsdauer 
14 Stunden (18—8 Uhr). Die Änderungen sind in Prozenten des Ausgangswertes 











angegeben. 
Kon- 
aa pase Versuche (Morgenwerte) 

(Abend- 
wert) | 12—18°| + in % | 18—21°| + in % | 85—87° | + in % 
Gesamtsäure. ...... 0,375 | 0,429 | + 14,4| 0,376 0,0| 0,430 | + 14,6 
ee eee 0,154 | 0,237 |+53,9| 0,215 | + 39,6 | 0,263 | + 70,8 

dl-Apfelsiure + Rest- 

ee 0,221 | 0,192 | — 13,1 | 0,161 |—27,2| 0,167 |— 24,4 























Im Rest ließ sich Äpfelsäure, und zwar nur die dl-Modifikation nach- 
weisen. Die Pflanze hatte am Tage vorher unter einer Temperatur von 
21° gestanden. Spreiten, die über Nacht den geschilderten Bedingungen 
ausgesetzt waren, änderten bei 18—21° den Säuregehalt nicht, bei 36 
und 12—13° nahm die Gesamtsäure zu. Der Oxalsäuregehalt stieg in 
allen Fällen an, wenig bei 21, stärker bei 36 und 12—13°. 

Tristania conferta (Tabelle 21): Die Spreiten sind typisch nicht- 
sukkulent. 60—70% der Säure sind Oxalsäure. Qualitativ ließ sich 


Tabelle 21. Tristania conferta. Temperaturversuche. Dauer 14 Stunden 
(18—8 Uhr). Änderungen in Prozenten des Ausgangswertes. 
































Koa- Versuche (Morgenwerte) 
19. XL. as 
wert) 11° tin%| 22° +in%| 37 +in% 
Gesamtsäure. ...... 0,373 | 0,358 |— 4,0! 0,310 |—16,9| 0,378 |+ 1,3 
Ce. Oe ree 0,228 | 0,250 |+ 9,6} 0,201 |—11,8| 0,262 | + 14,9 
dl-Apfelsiure + Rest- 
a ae oi Et EN 0,145 | 0,108 |—25,5| 0,109 |—24,9| 0,116 | — 20,0 


Äpfelsäure nachweisen. Sie schien nur aus der inaktiven Modifikation 
zu bestehen. Die Kurve, die den Säuregehalt in Abhängigkeit von der 
Temperatur darstellt, hat wie im vorigen Fall ihr Minimum bei einer 
mittleren Temperatur. Nach beiden Seiten steigt die Gesamtsäure an. 
Das Maximum liegt auf der Seite der höheren Temperatur bei 37°. Im 
Gegensatz zu Versuch 1 nimmt über Nacht unter derselben Temperatur 
wie am Tage die Säure ab. Die Abnahme ist vielleicht darauf zurück- 
zuführen, daß das Gewebe unter Kohlehydratmangel litt und zu einer 
stärkeren Veratmung von Säure gezwungen war. 

Musa sumatrana (Tabelle 22): Von anderen Nichtsukkulenten un- 
terscheiden sich die Spreiten dieser Pflanze durch größere Dicke. Ihr 
hohes Trockengewicht (19% des Frischgewichtes) erfordert jedoch, sie 
diesem Typ zuzurechnen. Bei 23° — unter dieser Temperatur standen 
die Pflanzen auch am Tage vorher — sank die Säure über Nacht. Tiefere 
und höhere Temperatur bewirkten einen Anstieg. Das Maximum liegt 
auf der Seite der tiefen Temperatur. 
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Tabelle 22. Musa sumatrana. Temperaturversuche. Dauer 14 Stunden 
(18—8 Uhr). Änderungen in Prozenten des Ausgangswertes. 


Kon- 
Versuche (Morgenwerte) 


(Abend- 
wert) | 119 |+in%| 10 |+in%x| 29° |+in%| 37° |+in% 





19. XL 








Gesamtsäure | 0,346 | 0,500 |+44,5| 0,371 |+ 7,2| 0,230 |—32,6 | 0,362 [4 4,6 
Oxalsäure | 0,216 | 0,309 | + 43,1 | 0,294 | + 36,2! 0,139 |—35,7 | 0,283 | +31,0 
di-Äpfel - 

+Restsäure | 0,130 | 0,191 |+41,6 | 0,077 | —40,8 | 0,091 |—30,0| 0,079 | — 39,2 

Aus diesen Versuchen darf zunächst nur entnommen werden, daB die 
Höhe des Säuregehaltes auch bei Nichtsukkulenten weitgehend von der 
Temperatur abhängt und daß, jedoch im Gegensatz zu Sempervivum 
glaucum, das Maximum der Ansäuerung nicht bei mittleren, sondern bei 
höheren oder tieferen Temperaturen liegt. Wie alle Stoffwechselvor- 
gänge, so zeigt auch der Säureabbau bei niederen Temperaturen einen 
trägen Verlauf. Mit steigender Temperatur erfährt er eine Förderung, 
die in einem Säurerückgang zum Ausdruck kommt. Das zweite Maxi- 
mum erklärt sich nun sicher nicht auch mit einer Hemmung des Säure- 
abbaues, sondern ist die Folge einer den Abbau stark übersteigenden 
Neubildung von Säure, und zwar liegt wahrscheinlich, wie bei Oxalis 
Deppei, eine Entstehung bei der Desaminierung vor. 

Die weiteren Versuche stellen nicht nur die Abhängigkeit des Säure- 
gehaltes, sondern auch der CO,-Abscheidung von der Temperatur fest. 
Die CO,-Bestimmung schloß ich deswegen ein, weil, wie andere Versuche 
inzwischen gezeigt hatten, ein Vergleich tieferen Einblick in das Ge- 
schehen im Säurehaushalt gestattet und unter Umständen die Zuge- 
hörigkeit zum einen oder anderen Typ erkennen läßt. So besteht bei den 
Crassulaceen zwischen Temperatur, CO,-Abscheidung und Äpfelsäure- 
bildung eine sehr charakteristische Korrelation: Die Bildung der Äpfel- 
säure bei niederer Temperatur ist von einer Senkung der CO,-Abschei- 
dung begleitet. Mit steigender Temperatur tritt unter Hemmung und 
schließlicher Sistierung der Äpfelsäurebildung die CO,-Abscheidung 
immer mehr hervor. 

Die Blätter befanden sich während des Versuches in geräumigen Glaskolben, 
durch die CO,-freie Luft in Vorlagen mit Barytwasser von bekannter Konzentra- 
tion geleitet wurde. Zwischen CO,-Absorptionsgefäß und Materialkolben war ein 
Gefäß mit Wasser eingeschaltet, in dem die Luft den für normales Atmen der 
Gewebe erforderlichen Feuchtigkeitsgrad annahm. Die Messung erfolgte in der 
üblichen Weise durch Rücktitration des nichtverbrauchten Ba(OH), mit n/10HCI. 

Nicotiana tabacum (Tabelle 23): Die Spreiten säuern bei 14 und 17° 
an, bei 14° wenig stärker. Bei 220 geht die Säure stark zurück, ebenso 
bei 28°; in letzterem Falle ist der Rückgang stärker. Die CO,-Abschei- 
dung steigt im ganzen Bereich an, schwach zwischen 14 und 17, scharf 
zwischen 17 und 220, weniger stark im letzten Fall. 
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Tabelle 23. Nicotiana tabacum, Säuregehalt und CO,-Abscheidung bei verschie- 
denen Temperaturen. Angesetzt 18 Uhr, abgebrochen 9 Uhr, 


























verdunkelt gehalten. 
Kontrolle Versuche (Morgenwerte) 
18. VIL (Abendwert) 14° 17? 220 280 

ecm molare Gesamtsäure 

prolg Trockensubstanz 0,72 0,79 0,85 0,60 0,53 
Änderung gegen den 

Abendwert ..... +0,07 +0,06 | —0,12 | —0,19 
mg CO,/1g Trockensubst. + 44,3 46,0 60,8 73,6 
CO, in cem mol. Glukose- 

a, Spree ee 0,166 0,174 0,229 0,278 


Oxalis Deppei (Tabelle 24): Ich untersuchte nur die Spreiten, da die 
CO,-Abscheidung der Stiele für eine exakte Bestimmung zu gering ist. 
Bei Temperaturen von 15, 18, 24 und 280 geht der Säurespiegel zurück, 


Tabelle 24. Ozalis Deppei, Säuregehalt und CO,-Abscheidung bei verschiedenen 
Temperaturen. Angesetzt 18 Uhr, abgebrochen 9 Uhr, verdunkelt gehalten. 





Versuch (Morgenwerte) 


























25. VII. Kontrolle 
(Abend- 150 180 24° 280 35° 
wert) 
ccm mol. Gesamtsäure/lg 
Trockensubstanz . . . | 0,848 0,829 | 0,814 | 0,795 | 0,780 | 0,860 
Änderung gegen den 
Abendwert ..... —0,020 | —0,034 | —0,053 | —0,068 | +0,012 
mg CO,/1 g Trockensub- 
an. adh 7 ve BS 55 57 72 81 124 
CO, in cem mol. Glukose- 
nn BE Ee 0,208| 0,215 | 0,272 0,307 | 0,470 





der Abfall verstärkt sich von 15—28°. Bei 35° erfolgt eine erhebliche 
Zunahme. Diesem Anstieg entspricht eine Zunahme der CO,-Abschei- 
dung. Sie macht sich schon bei niederer Temperatur bemerkbar, die 
Differenzen sind jedoch bedeutend schwächer als im letzten Abschnitt. 

Auch diese Versuche zeigen, daß Nicotiana tabacum und Ozalis 
Deppei zwei verschiedene Typen des Säurestoffwechsels darstellen. Im 
ersten Falle zeigen die Säure- und CO,-Kurven einen ähnlichen Verlauf wie 
ihn Wour für Bryophyllum calycinv.n ermittelte. Es liegt daher nahe, 
anzunehmen, daß bei Nicotiana tabacum die Äpfelsäure ebenfalls im 
Kohlehydratstoffwechsel entsteht. Bei Bryophyllum calycirum liegt die 
Temperatur der maximalen Ansäuerung bei 220, bei Nicotiana tabacum 
liegt sie nach diesen Versuchen tiefer. Bei 22° tritt hier schon erhebliche 
Absäuerung ein. In Analogie zu den Verhältnissen bei Bryophyllum 
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calycinum steht vor allem der Befund, daß einem starken Säurerückgang 
eine sehr starke Kohlensäureabscheidung entspricht. WoLr kam auf 
Grund von Kohlehydratbestimmungen zu der Ansicht, daß bei niederer 
Temperatur der Energiestoffwechsel hauptsächlich in einer Äpfelsäure- 
bildung besteht. Eine wesentliche Stütze dieser Anschauung ist die 
Tatsache, daß bei niederer Temperatur die CO,-Abscheidung fast gänz- 
lich e’'ngestellt ist. Für Nicotiana tabacum trifft das letztere in diesem 
Ausmaß nicht zu. Die Ausscheidung von CO, auch bei niederer Tem- 
peratur spricht dafür, daß die Atmung teils in einer Äpfelsäurebildung 
besteht, teils normal verläuft. 

Für Ozalis Deppei machen die an anderer Stelle beschriebenen 
Desaminierungsversuche wahrscheinlich, daß die Oxalsäure bei der 
Desaminierung von Aminosäuren entsteht. Die Beobachtung des 
Kohlehydratstoffwechsels in den gleichen Versuchen sprach gegen einen 
direkten Zusammenhang mit Kohlehydraten. Auch die Säure- und CO,- 
Kurve lassen erkennen, daß ein ganz anderer Typ als bei Nicotiana 
tabacum vorliegt. Der Rückgang der Säure bei niederer und mittlerer 
Temperatur zeigt die Neigung der Pflanze zum Säureabbau. Charakte- 
ristisch ist der scharfe Anstieg beider Kurven bei hohen Temperaturen. 
Die Säurezunahme ist sicher auf Desaminierung zurückzuführen. Ihr 
Ausmaß ist so groß, daß der Säureabbau stark übertönt wird. Daß der 
Säureanstieg von einer NH,-Anhäufung begleitet ist, ging aus den Des- 
aminierungsversuchen hervor. Aus dem gleichzeitigen scharfen Anstieg 
der CO,-Ausscheidung kann geschlossen werden, daß die Desaminierung 
von einer CO,-Bildung begleitet ist. Der Zusammenhang ist kein direk- 
ter, sondern liegt vielmehr so, daß das C-Gerüst der Aminosäuren einer 
teilweisen Oxydation unterliegt, die zu Oxalsäure und CO, führt. 

Das Bild des Säurestoffwechsels muß sich dann außerordentlich 
komplizieren, wenn beide Möglichkeiten der Säureentstehung in Frage 
kommen. Es ist sehr wahrscheinlich, daß eine solche Kombination in 
vielen Pflanzen gegeben ist. Das verschiedenartige Gepräge des Säure- 
stoffwechsels, das diese Kombinationstypen charakterisiert, kommt 
durch das verschiedene Verhältnis zustande, in dem Säurebildung aus 
Kohlehydraten und Aminosäuren zueinander stehen. 

BENDRAT hatte im Anschluß an Sempervivum glaucum einige nicht- 
sukkulente Orchideen und Bromeliaceen untersucht. Die einzelnen Ver- 
treter dieser Gruppen weisen starke spezifische Unterschiede im Säure- 
stoffwechsel auf. Während junge und alte Blätter von Cypripedilum 
villosum nachts ansäuern, nimmt bei Portea kermesina in beiden Ent- 
wicklungsstadien die Säure zu. Merkwürdig erscheint das Verhalten von 
Nidularia fulgens, hier tritt in jungen Blättern über Nacht eine Zu-, in 
alten eine Abnahme ein. Um einen näheren Einblick in den Säurestoff- 
wechsel dieser interessanten Typen zu bekommen, untersuchte ich für 
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einige ihrer Vertreter den Säurestoffwechsel und die CO,-Abscheidung 
ausgewachsener Blätter in Abhängigkeit von der Temperatur. 

Da der Säuregehalt in diesen Pflanzen sehr niedrig liegt, und damit 
der Anteil der leicht erfaßbaren Komponenten gering ist, beschränkte 
ich mich auf eine Ermittelung der Gesamtsäure. Größere Mengen des 
Ausgangsmaterials, die diesen Nachteil ausgleichen konnten, standen zur 
Zeit nicht zur Verfügung. 

Cypripedilum villosum (Tabelle 25): Der stärkste Anstieg der Säure 
liegt bei 10°, bei 20° ist er schwächer, bei 35° geht die Säure um den 


Tabelle 25. Cypripedilum villosum, Säuregehalt und CO,-Abscheidung bei 
verschiedenen Temperaturen. Angesetzt 18 Uhr, abgebrochen 9 Uhr, verdunkelt 




















gehalten. 
10 20° 85° 
4. XIL 30 
Kon- Kon- Kon- 
Versuch telle Versuch mer Versuch = 
Gesamtsäure . . 0,306 0,228 0,208 0,180 0,181 0,308 
Änderung . . . | +0,078=35% +0,027 = 15% —0,127 =41% 
mg CO,/lg Trok- 
kensubstanz . 1,7 11 20 
CO, in com mol. 
Glukoselösung 0 0,043 0,075 











hohen Betrag von 41% zurück. Diesem starken Abfall entspricht die 
stärkste CO,-Abscheidung. Bei 10° ist der CO,-Gewinn nur klein, bei 
20° bedeutend stärker. Cypripedilum villosum läßt sich auf Grund dieses 
Verhaltens dem Crassulaceentyp zurechnen. 

Portea kermesina (Tabelle 26): Im Gegensatz zum vorigen Versuch 
ändert sich bei 10 und 20° die Säure nicht. Die CO,-Abscheidung ist bei 


Tab.26. Portea kermesina, Säuregehalt und CO,-Abscheidung bei verschiedenen 
Temperaturen. Angesetzt 18 Uhr, abgebrochen 8 Uhr, verdunkelt gehalten. 




















100 20° 35° 
5. XIL. 30 
Versuch 2 Versuch 2 Versuch > 
Gesamtsäure . . 0,69 0,70 0,60 0,60 0,49 0,76 
Änderung ... 0 0 — 0,27 = 36% 
mg CO,/1g Trok- 
kensubstanz . 13 16 81 
CO, in cem mol. 
Glukoselösung 0,053 0,06 0,31 











20° nur wenig stärker als bei 10°. Dem scharfen Abfall der Säure bei 35° 

entspricht ein ebenso starker Anstieg der CO,. Wahrscheinlich steht auch 

Portea kermesina den Crassulaceen nahe. Das Bild des Säurestoff- 
Planta Bd. 18. 13 
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wechsels ist jedoch wenig ausgeprägt, so daß sich eine sichere Entschei- 
dung nicht treffen läßt. 

Nidularia fulgens (Tabelle 27): Von dieser Pflanze wurde nur die 
Temperaturabhängigkeit des Säuregehaltes bestimmt. Er geht bei allen 
Temperaturen zurück, und zwar nimmt die Senkung mit steigender 
Temperatur zu. Welchem Typus Nidularia zuzurechnen ist, läßt sich 
auf Grund der Säurewerte, zumal die Schwankungen absolut genommen 
sehr klein sind, nicht entscheiden. 


Tabelle 27. Nidularia fulgens, Temperaturversuche. Dauer von 18—9 Uhr, 



































verdunkelt gehalten. 
10° 16° 35° 
4. IL. 30. 
Kon- ” Kon- Kon- 
Versuch tonite Versuch er Versuch te 
Gesamtsäure . . 0,319 0,325) 0,256 0,320 | 0,326 0,409 
Änderung . . . |(-0,006=2%) —0,064-21% — 0,083 = 23% 








C. Belichtungs- und Verdunkelungsversuche bei verschiedenen 
Temperaturen. 

Im Gegensatz zu älteren Autoren sind BENDRAT und WoLr zu der 
Ansicht gelangt, daß Ausmaß und Richtung der Säureschwankungen in 
erster Linie eine Funktion der Temperatur darstellen, während in älteren 
Arbeiten dem Lichte die Hauptrolle als Entsäuerungsfaktor zugeschrie- 
ben wird. Obwohl die eigenen Versuche die ausschlaggebende Wirkung 
der Temperatur bereits bestätigen, prüfte ich für einige Nichtsukkulenten 
den Einfluß beider Faktoren auf den Säurestoffwechsel nach. 


Als Lichtquelle für die im Winter ausgeführten Versuche dienten Projektions- 
lampen von 1000 Watt. Der flächige Leuchtkörper hatte in allen Versuchen den- 
selben Abstand von den auf Wasser schwimmenden Blättern, so daß die Intensität 
des Lichtes die gleiche war. Die Temperatur des Versuchsraumes betrug etwa 8°. 
Die Lampen entwickelten eine sehr hohe Wärme. Mit Hilfe von Windmotoren 
gelang es in dem kühlen Raum leicht, die für die Versuche erwünschten Tempera- 
turen von 17 und 35° zu erzielen. Die dunkel gehaltenen Vergleichsversuche be- 
fanden sich unter denselben Temperaturen im Thermostaten. Das Material für die 
ersten drei Versuche stammte von Gewächshauspflanzen. Es besaß einen niedri- 
gen Kohlehydratgehalt, da die Lichtverhältnisse im Gewächshaus zur Zeit sehr 
ungünstig waren. 


Boehmeria platyphylla var. macrophylla (Tabelle 28): Die Spreiten 
dieser typisch nichtsukkulenten Pflanze vermindern bei allen ange- 
wandten Licht- und Temperaturkombinationen den Säuregehalt (Oxal- 
und Äpfelsäure), schwach bei 35°, stärker bei 14°. Der schwächere Rück- 
gang liegt bei beiden Temperaturen im Lichtversuch. Das Licht übt eine 
Schutzwirkung auf den Säuregehalt aus. Im Lichte assimilieren die 
Blätter, steigern oder erhalten den Kohlehydratspiegel auf seiner Höhe. 
Da die Kohlehydrate in erster Linie veratmet werden, bleiben die Säuren 
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Tabelle 28. Boehmeria platyphylla var. macrophylla, der Einfluß von Licht und 
Temperetur auf die Entsäuerung. Belichtung und Verdunkelung von Spreiten bei 
hoher und tiefer Temperatur. Künstliche Lichtquelle (Projektionslampen). 





























Versuche 
8. IL Kontrolle 
35° 85 13° 13° 
halish+ot v A L 1+ halishtat verdunkelt 
Gesamtsäure. . . . . . 0,198 0,189 0,145 0,169 0,128 
Anderung in %. . . . . —5 —27 —15 —35 


liegen bzw. werden nicht so stark abgebaut wie in den Dunkelversuchen, 
wo sich der Kohlehydratmangel stärker geltend macht. 

Vanilla planifolia (Tabelle 29): Zum Vergleich untersuchte ich die 
Blätter der sukkulenten Orchidee Vanilla planifolia. Die Säure besteht 


Tabelle 29. Vanilla planifolia, der Einfluß von Licht und Temperatur auf die 

Entsäuerung. Belichtung und Verdunkelung von Spreiten bei hoher und tiefer 

Temperatur. Künstliche Lichtquelle (Projektionslampen von 1000 Watt). Ände- 
rung in Prozenten des Kontrollwertes angegeben. 




















16° 35° 
14. II. 

be- Kon- ver- Kon- be- Kon- ver- Kon 

lichtet | trolle |dunkelt | trolle | lichtet | trolle |dunkelt | trolle 
Gesamtsäure. . . . | 1,33 | 1,81 | 1,34 | 1,54 | 1,39 | 1,61 1,17 | 1,51 
Änderung in % . . . | —26 248 —15 —23 
l-Äpfelsäure . . . . | 0,306 | 0,482 | 0,359 | 0,560 | 0,180 | 0,385 | 0,194 | 0,434 
Anderungin% . . . | —37 — 36 —53 —53 

















zum größten Teil aus Äpfelsäure, und zwar der inaktiven und der 
1-Modifikation. Oxalsäure fand ich im Gegensatz zu BENDRAT, die die 
Blätter in einer späteren Jahreszeit untersuchte, nicht. Wie im vorher- 
gehenden Fall sinkt die Gesamtsäure im Verlauf des Versuches. Bei 35° 
liegt der stärkere Rückgang im Dunkeln, bei 16° im Licht. Entsprechend 
liegen die Änderungen im Gehalt an l- und dl-Apfelsiure. Eine Er- 
klärung des stärkeren Rückganges im Licht bei 16° läßt sich auf Grund 
dieses einen Versuches nicht geben. 

Nicotiana tabacum (Tabelle 30): Die Versuche bei höherer Tem- 
peratur führte ich an einem wärmeren, die bei tiefer Temperatur an einem 
kälteren Tag aus. Lichtquelle war die Sonne. An beiden Tagen war der 
Himmel schwach bewölkt, die Strahlung aber noch so stark, daß die 
Blätter gut assimilieren konnten. Für beide Versuche verwendete ich 
ausgewachsene Blätter derselben Staude. Die Versuchsdauer betrug 
8 Stunden, die Temperatur im ersten Fall 23-269, im zweiten 13-——16°. 
Die Kontrollen befanden sich bei denselben Temperaturen im Dunkeln. 
In den Tabellen sind die Gesamtsäurewerte zu Beginn und aın Ende des 
Versuches angegeben. 

13* 
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Tabelle 30. Nicotiana tabacum. Der Einfluß des Lichtes und der Temperatur auf 

die Entsäuerung. Beide Versuche sind im Freien bei leicht bedecktem Himmel 

ausgeführt. Dauer 8 Stunden (8—4 Uhr). Temperatur am 25. VII. 23—26°, 

am 13. VIII. 13—16°%. Die Zahlen bedeuten Kubikzentimeter molare Gesamt- 
säure auf 1 g Trockensubstanz. 














25. VIL Temperatur 23—26° 13. VIIL. Temperatur 13—16° 
Kontrolle Versuch won Kontrolle Versuch Änderung 
Belichtet . . .| 0,722 0,530 — 26,6 0,679 0,726 +6,9 
Verdunkelt . .| 0,736 0,728 (—1,1) 1,040 0,995 —3 

















Die günstigsten Bedingungen der Absäuerung sind im Lichte und bei 
höherer Temperatur gegeben. Im Dunkelversuch geht die Säure nur 
wenig zurück. Bei tiefer Temperatur nimmt im Lichte die Säure zu, im 
Dunkeln wenig ab. Innerhalb der 8stündigen Versuchsdauer tritt also 
nur dann eine wesentliche Absäuerung ein, wenn die Blätter bei höherer 
Temperatur belichtet werden. Die Wirkung des Lichtes auf die Ab- 
säuerung läßt sich zwanglos nach der Theorie von WARBURG erklären. 
Er nimmt an, daß hoher CO,-Partialdruck den Säureabbau hemmt. Im 
Lichte ist dieser Partialdruck immer gering, da die CO,, die sich im 
Dunkeln in der Zelle anhäuft, im Assimilationsprozeß verbraucht 
wird. Worr konnte die Theorie für Bryophyllum calycinum und Semper- 
vivum glaucum bestätigen. Er wies nach, daß mit steigendem CO,-Gehalt 
der Atmosphäre die Lichtentsäuerung eingeschränkt, schließlich fast ganz 
unterdrückt wird. Für die Art der CO,-Wirkung auf den Absäuerungs- 
vorgang ergeben sich zwei Möglichkeiten: Es handelt sich entweder um 
eine Blockierung aktiver Oberflächen, an die wahrscheinlich die De- 
hydrierung der Äpfelsäure zur Oxalessigsäure gebunden ist, oder um eine 
Hemmung der CO, auf die Carboxylasetätigkeit über den Acetaldehyd 
(WETZEL u. RUHLAND 1931). 


IIT. 
A. Nachweis der Oxalsäureentstehung bei der Desaminierung. 


Es hatten sich im Verlaufe der Arbeit verschiedentlich Anhaltspunkte 
dafür ergeben, daß bei Oxalis Deppei die Säure im N-Stoffwechsel, und 
zwar bei Desaminierung von Aminosäuren entsteht. Die letztere ist 
durch gleichzeitige Entstehung von NH, und Säure, deren molekulares 
Verhältnis theoretisch den Wert 1 haben müßte, gekennzeichnet. Daß 
sich diese Forderung nur selten erfüllt findet, ist damit zu erklären, daß 
beide Stoffe nicht unverändert liegen bleiben: Das NH, wird als physio- 
logisch hochwertiger Stoff erneut in synthetische Vorgänge einbezogen, die 
Säure ist einer dauernden Oxydation unterworfen. Nur dann, wenn es ge- 
lingt, die Desaminierung auf ein Maß zu steigern, daß die Neubildung 
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den Verbrauch erheblich übertrifft, wird die Voraussetzung für den 
Nachweis eines Konformgehens von NH;- und Säureentstehung gegeben 
sein. Diesen Zustand erzielten RUHLAND u. WETZEL im Verdunkelungs- 
versuch bei hoher Temperatur. In den ersten 2 Tagen wurde das Bild 
des Stoffwechsels der eiweißreichen Spreiten von starker Eiweißhydro- 
lyse, Schwund der Kohlehydrate und Säureabbau beherrscht. Darauf 
setzte eine gewaltige Desaminierung ein, die zur Bildung von NH, und 
Säure, deren molare Konzentrationen sich gut entsprachen, führten. Auf 
diesem Wege suchte ich den vermuteten Zusammenhang zwischen Des- 
aminierung und Säureentstehung bei Oxalis Deppei zu klären. 

Blattstiele und Spreiten wurden in je acht Portionen vergleichbaren 
Materials geteilt. Je eine der acht Blättchenhälften eines Blattes wurde 
einer Portion zugeordnet, jeder Stiel in acht Teile zerlegt und ebenfalls 
auf acht Portionen verteilt. Die Bestimmung erfolgte zu Beginn des 
Versuches, nach 16, 32 und 48 Stunden. Eine Portion diente zur Säure- 
und Kohlehydratbestimmung, eine andere zur N-Bestimmung. Letztere 
wurde nach den im Institut gebräuchlichen Methoden durchgeführt und 
beschränkte sich auf die Ermittlung von NH, und Amid. Die Bestim- 
mung der Kohlehydrate wurde zur Vervollständigung des Bildes einbe- 
zogen. Es war zu erwarten, daß im Laufe des Versuches der Kohle- 
hydratgehalt stark zurückging, da eine Zufuhr und Neubildung unter 
diesen Bedingungen ausgeschlossen war. Die Tatsache, daß eine Säure- 
bildung dann noch stattfindet, wenn die Kohlehydrate bereits völlig ver- 
braucht sind, wäre ein Beweis dafür, daß ein direkter Zusammenhang 
zwischen beiden Stoffen nicht besteht. Zur Bestimmung der Kohle- 
hydrate gebrauchte ich die Methode von HAGEDORN-JENSEN, die LEH- 
MANN (1931) zur Untersuchung pflanzlichen Materials für geeignet fand, 
und die in letzter Zeit im hiesigen Institut weitere Verbesserungen er- 
fahren hat. Ich beschränkte mich auf eine Ermittelung der Gesamt- 
kohlehydrate. 

Das Material befand sich während des Versuches in feuchten Kam- 
mern (mit feuchtem Fließpapier ausgekleideten Glasgefäßen). Diese stan- 
den im Thermostaten bei einer Temperatur von 29°. Nach Verlauf von 
48 Stunden wurde der Versuch abgebrochen. Das Gewebe, besonders der 
Spreiten, war zum Teil stark ausgebleicht, aber noch völlig turgeszent, 
was auf seinen gesunden Zustand hindeutete. Eine längere Verdunkelung 
hielten die Blätter nicht aus. In einem Versuche, der nur wenige Stuaden 
länger ausgedehnt war, traten so starke Schädigungen ein, daß eine 
Analysierung dieses Materials nicht ratsam erschien. Die Änderungen 
des Säure-, NH,-, Amid- und Kohlehydratgehaltes gegen die entsprechen- 
den Ausgangswerte sind in Kubikzentimetern molarer Lösungen tabel- 
larisch wiedergegeben und graphisch veranschaulicht (Tabelle 31, 32, 
Abb. 1, 2). 














198 P. Schwarze: Ein Beitrag 

Wie erwartet, senkt sich der Kohlehydratspiegel, in den Spreiten 
etwa um die Hälfte, in den Stielen weniger. Der Zustand einer Des- 
aminierung bei völliger Abwesenheit von Kohlehydraten läßt sich also 
nicht erreichen. Die Ursache ist darin zu suchen, daß das lebende 
Plasma einen Mindestgehalt an Kohlehydraten erfordert oder darin, 
daß der Versuch nicht lange genug ausgedehnt werden konnte, da nicht 
näher bekannte äußere oder innere Ursachen das Absterben der Gewebe 
bewirkten. Es ist denkbar, daß nach 48stündiger Verdunkelung bei 290 
die Eiweißhydrolyse den für die Lebenstätigkeit des Plasmas gerade noch 
erträglichen Grad erreicht hat. 


Tabelle 31. Oxalis Deppei, Blattspreiten. Desaminierungsversuch (Verdunkelung 

des isolierten Materials bei höherer Temperatur). Säure, NH,, Amid und Kohle- 

hydrate in molarer Konzentration pro 1000 g Frischsubstanz zum Ausdruck ge- 
bracht, die Kohlehydrate auf Glukose bezogen. Abb. 1. 











bar molare ccm molares NH; | ccm molares Amid “a ao 

8. VIL.—i0. VIL 31 ane be 
- | Ände- | absoluter absoluter 72 | Sade 
cel rung | Gehalt Änderung | "Gehalt [Änderung on King 

Kontrolle . 157 8,28 9,72 90 
16 Stunden . 174 +17 | 18,15 |+ 9,87| 40,10 | +30,38| 73 —17 
32 “ r 181 +24 | 37,1 +28,82| 57,00 | +47,28| 68 —22 
48 u ‘ 175 +18 | 61,9 +53,60 | 62,22 | +52,50| 43 —47 


























In den Spreiten (Tabelle 31, Abb. 1) steigt 
der Säuregehalt in den ersten 32 Stunden an, 
in den letzten 16 Stunden geht er zuriick. 
Die NH;-Kurve steigt in ihrem ganzen Be- 
reiche an, anfangs schwächer als gegen Ende 
des Versuches. Auch der Amidgehalt nimmt 
zu. Im letzten Drittel biegt die Kurve scharf 
gegen die Abszisse ab. Der Kohlehydratgehalt 
sinkt dauernd, in den Phasen 1 und 3 stärker 
als in Phase2. Die Summe der Zunahmen 
von NH, und Amid sind in einer besonderen 
Kurve zum Ausdruck gebracht, da es nicht 
ausgeschlossen ist, daß der größte Teil des 
Amids nicht direkt bei der Eiweißhydrolyse 
entsteht, sondern erst sekundär aus NH, und 

“0 ® + 47 4 # # Kohlehydraten synthetisiert wird; dann müß- 
Abb. 1. Oxalis Deppei. Verdunke- ten aber Säure- und (NH, + Amid)-Zunahme 
gg eg verglichen werden. Nimmt man dagegen an, 
H; ——-, Amid —-—, daß das Amid ausschließlich Spaltprodukt des 
Eiweißes ist, dann wären nur Säure und NH, 








N 
NH;+ Amid ----, | Kohlehydrate 





zur Kenntnis des Säurestoffwechsels nichtsukkulenter Pflanzen. 199 


zueinander in Beziehung zu setzen. Wichtig ist in diesem Zusammenhang 
der gleichzeitige Anstieg von Säure und NH, bzw. NH, + Amid in den 
ersten 32 Stunden. Diese Tatsache spricht dafür, daß beide Stoffe im 
gleichen Vorgang, bei der Desaminierung von Aminosäuren, entstehen. 
Eine Übereinstimmung der molaren Konzentrationen, wie sie RUHLAND 
u. WETZEL beim Rhabarber fanden, liegt nicht vor. Die Störung des Ver- 
haltuisses ist darauf zurückzuführen, daß ein Teil der neugebildeten Säure, 
da die Kohlehydrate nur in begrenztem Maße zur Verfügung stehen, und 
das Gewebe, der hohen Temperatur entsprechend, sehr heftig atmet, so- 
fort weiter verbrannt wird, während das NH;, da unter den Bedingungen 
des Versuches Eiweißsynthese ausgeschlossen ist, als Ammonsalz bzw. 
Amid liegen bleibt. Das Verhätnis von Säure zu NH; + Amid schwankt 
zwischen 0,42 und 0,17, das von Säure zu NH, zwischen 1,73 und 0,34. 
Nach 32 Stunden hat letzteres den Wert 0,83, kommt also, wenn man 
annimmt, daß mit 1 Mol NH, 1 Mol Säure entsteht, dem theoretischen 
Wert (1) nahe. 

Die Erklärung für den starken Abfall der Säurekurve nach längerer 
Verdunkelung ist darin zu suchen, daß, nachdem der Kohlehydratspiegel 
auf ein Mindestmaß reduziert ist, die Säure kräftiger als anfangs oxydiert 
wird. Die Oxydation ist so stark, daß trotz heftiger Desaminierung, die 
aus dem steilen Anstieg der NH,-Kurve zu erschließen ist, die Säure zu- 
rückgeht. 

Ein anderes, jedoch nicht prinzipiell verschiedenes Bild ergab sich 
für die Stiele (Tabelle 32, Abb. 2). Diese sind sukkulente Organe, so daß 
die Werte, die ebenfalls auf 1000 g Frischsubstanz bezogen sind, be- 
deutend niedriger liegen. 

Die Desaminierung setzt hier später ein als in den Spreiten. Der 
Stoffwechsel ist in den ersten 16 Stunden durch starken Säureabbau ge- 
kennzeichnet, da, wie der im Vergleich zu den Spreiten bedeutend nie- 
drigere Kohlehydratgehalt zeigt, das Gewebe offenbar an Nährstoff- 
mangel leidet. Mit dem Hervortreten der Desaminierung, die bereits in 
der zweiten Phase einsetzt, macht sich eine Drosselung des Säurerück- 
ganges bemerkbar, die schließlich zu einem scharfen Anstieg der Säure 
führt. Das molekulare Verhältnis von Säure- und NH,-Zunahme hat in 
der letzten Phase den Wert 1, das von Säure und NH, + Amid den 
Wert 0,77. 

Der näher erörterte Verlauf von Säure- und NH;-Kurve in Blatt- 
spreiten und -stielen, vor allem aber die Tatsache, daß in bestimmten 
Phasen des Dunkelversuches das Verhältnis der molaren Konzentra- 
tionen von Säure und NH, in den Spreiten dem Wert 1 nahekommt, in 
den Stielen sogar = 1 ist, spricht dafür, daß NH, und Säure in der 
Tat bei der Desaminierung entstehen, daß sich bei Oxalis Deppei die 
Säurebildung auf dieselbe Weise wie bei Rheum hybridum und Begonia 
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Tabelle 32. Ozalis Deppei, Blattstiele. Desaminierungsversuch (Verdunkelung 

des isolierten Materials bei höherer Temperatur). Säure, NH,, Amid und Kohle- 

bydrate in molarer Konzentration pro 1000 g Frischsubstanz zum Ausdruck ge- 
bracht, die Kohlehydrate auf Glukose bezogen. Abb. 2. 
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Abb. 2. Oxalis Deppei. Verdunke- 
lungsversuch bei hoher Temperatur. 
Blattspreiten. Änderung von Säure 
, NH; ———, Amid —--, 

NH;+ Amid ----. 


ccm molare ccm molare 
sa cem molares NH, | ccm molares Amid pt vers 

8. VIL—10. VIL. 31 Er 
abso- | ïnde- | absoluter absoluter 080" | Ande- 
luter sans Gehalt Anderung Gehal Anderung Le + u 

Kontrolle 126 6,43 7,29 39 
16 Stunden . 117 | — 9 7,30 |+ 0,87 9,58 | +2,29 34 | — 5 
32 en 112 | —14 9,46 |+ 3,21; 10,03 | +2,85 24 | —15 
48 is 121 | — 5 | 18,60 |+12,17| 12,90 | +5,61 22 | —17 




















semperflorens vollzieht. Der letzteren kommt 
Oxalis insofern näher, als bei beiden, im 
Gegensatz zu Rheum hybridum, das C-Geriist 
nicht unverändert auftritt, sondern durch 
sekundäre Vorgänge Umwandlungen erfährt, 
die zur Oxalsäure führen. 

Daß ein unmittelbarer Zusammenhang 
zwischen Säure und Kohlehydraten nicht 
vorliegt, geht aus den Änderungen hervor, 
die beide Stoffe im Verlaufe des Dunkelver- 
suches erfahren. Der stärksten Senkung der 
Kohlehydrate in den Spreiten (dritte Phase) 
entspricht eine Abnahme der Säure. Ebenso 
gehen Säure und Kohlehydrate in den Stielen 
gleichzeitig (erste und zweite Phase) zurück. 


B. Die Umwandlung des ersten 
Desaminierungsproduktes in die Oxsalsiure. 


Die Beobachtung von RuHLANDu. WETZEL, 
daB beim Rhabarber die durch Desaminierung 
entstandene Äpfelsäure nicht völlig, sondern 
nur bis zur Stufe der Oxalsäure verbrannt 
wird, legt die Vermutung nahe, daß bei Oxalis 
Deppei ähnliche Verhältnisse vorliegen, daß 
also auch primär Äpfelsäure entsteht, die se- 


kundär durch einen von der Desaminierung unabhängigen Mechanismus 
in Oxalsäure übergeführt wird. 

Die Untersuchung von Oxalis Deppei auf Äpfelsäure ergab, daß diese 
Säure nur in sehr geringer, quantitativ nicht sicher erfaßbarer Menge 
vorhanden ist. Zum Nachweis wurden aus 5 g Trockensubstanz, der 
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etwa 10fachen gewöhnlich verwendeten Menge, die Säuren auf die üb- 
liche Weise extrahiert, davon die Oxalsäure als Calciumoxalat abgetrennt, 
und die Calciumsalze der Restsäuren auf dem Wasserbade konzentriert. 
Bei Zugabe von 96%igem Alkohol bis zu einer Konzentration von 80% 
fielen Salze aus, unter denen sich die eventuell vorhandene Äpfelsäure 
befinden mußte. Die Prüfung des Niederschlags (mit Diazobenzolsulfo- 
säure und mittels der Fumarsäurereaktion) ergab ihre Anwesenheit in 
Spuren. 

Das Fehlen größerer Äpfelsäuremengen beweist aber keineswegs, daß 
eine Analogie zum Rhabarber nicht vorliegt. Es ist denkbar, daß jedes 
durch Desaminierung gebildete Äpfelsäuremolekül sofort weiterverar- 
beitet wird, und eine Anhäufung aus diesem Grunde nicht stattfindet. 
Nimmt man an, daß die Oxalsäure ganz allgemein als Zwischenstufe im 
Äpfelsäureabbau auftritt, so ließe sich ihr Fehlen in gewissen Äpfelsäure- 
pflanzen entsprechend durch sofortige Weiteroxydation erklären. 

Aufschluß über Herkunft und Entstehung der Oxalsäure sollten die 
im folgenden wiedergegebenen Versuche geben: Ernährungsversuche 
prüfen die Abbaufähigkeit reiner Oxalsäurepflanzen auf von außen zu- 
geführte Äpfelsäure und reiner Äpfelsäurepflanzen auf Oxalsäure. Wei- 
tere Versuche sind auf die Erfassung des ersten N-freien Desaminierungs- 
produktes, das sich nach unseren Erfahrungen als Säure oder Aldehyd 
der nächst niederen Reihe zeigen muß, gerichtet. 


1. Ernährungsversuche. 

Blattspreiten und -stiele von Oxalis Deppei wurden, um möglichst 
große Aufnahmeflächen zu schaffen, zerschnitten und in 3%ige Lö- 
sungen von Ammoniummalat gebracht. Das Gewebe ließ nach 12 Stun- 
den, über die sich der Versuch erstreckte, Schädigungen nicht erkennen. 
Entsprechende Versuche wurden mit Trockenpulver desselben Materials 
ausgeführt. In beiden Fällen ergab die Analyse, daß ein Äpfelsäure- 
abbau nicht stattgefunden hatte. 

Negative Resultate hatten auch die Ernährungsversuche mit Ammo- 
niumoxalat, die in gleicher Weise an Mesembrianthemum linguiforme durch- 
geführt wurden. Diese Pflanze ist durch reichlichen Äpfelsäuregehalt 
neben wenig Oxalsäure und stark sukkulenten Bau charakterisiert. 

Der negative Ausgang der Versuche ist nun kein Beleg dafür, daß die 
Äpfel- und Oxalsäure die vermutete Rolle als Durchgangsstufen nicht 
spielen. Die Unwirksamkeit auf von außen zugeführte Säure könnte auf 
einem Mangel an Wasserstoffakzeptoren, an deren Gegenwart nach 
neueren Erfahrungen die biologischen Oxydationen gebunden sind, be- 
ruhen. Über die Natur und Herkunft dieser Akzeptoren ist Sicheres 
noch nicht bekannt. Ihr Vorkommen ist vielleicht deswegen beschränkt, 
weil sie gleichzeitig mit den zu dehydrierenden Stoffen entstehen. 
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2. Versuche mit dem Oparinschen Atmungsmodell. 

Von all den Methoden, die zur Desaminierung von a-Aminosäuren be- 
schrieben werden, schien die von OPARIN (1921, 1928) physiologisch be- 
deutungsvoll zu sein. Es gelang OPARIN nachzuweisen, daß die Chloro- 
gensäure, ein Depsid der Kaffee- und Chinasäure, desaminierende Eigen- 
schaften besitzt. Mehrfache Angaben über die weite Verbreitung dieser 
Säure in höheren Pflanzen schienen dafür zu sprechen, daß sie die Rolle 
einer Desaminase im pflanzlichen Stoffwechsel spielt. Ihre Fähigkeit, sich 
in alkalischer Lösung bei O,-Gegenwart grün zu färben, deutet auf Eigen- 
schaften eines Atmungspigmentes im Sinne PALLADINS hin. Die Ver- 
färbung im alkalischen Milieu ist mit einer Oxydation, und zwar einer 
Dehydrierung verbunden. Unter Verbrauch von 1 Atom Sauerstoff 
werden 1 Mol Chlorogensäure 2 Atome Wasserstoff entzogen. Das so ent- 
standene Pigment vermag sich unter bestimmten Verhältnissen zum 
Chromogen zu reduzieren, spielt also die Rolle eines Wasserstoffakzep- 
tors. Als solcher könnte es in Oxydoreduktionsprozessen wirken. 
Als Ort der Umlagerungen sind wohl die beiden im Komplex der 
Kaffeesäure enthaltenen Phenolgruppen anzusehen. Die vier OH- 
Gruppen der Chinasäure tragen rein aliphatischen Charakter, sind damit 
sehr stabil und für derartige Umlagerungen ungeeignet. 

In seiner ersten Arbeit (1921) berichtet Orarın über die Wirkung der 
Chlorogensäure auf eine Reihe natürlicher Aminosäuren: Glycokoll, 
Alanin, Leucin, Asparaginsäure, Glutaminsäure, Arginin, Lysin, Histidin, 
Phenylalanin, Tyrosin, Tryptophan und Prolin. In allen Fällen wurden 
10—20% der Aminosäuren desaminiert. Als Endprodukte ließen sich 
feststellen NH,, CO, und Aldehyde der nächst niederen Reihe. In der 
späteren Arbeit (1928) hat Orarın die Teilphasen der Glycokolldes- 
aminierung einer genauen Prüfung unterzogen. Als günstigste Reaktion 
des Mediums erwies sich eine H--Konzentration von 10-%. Bei p, 
< 9,5 überwiegt die Geschwindigkeit der Pigmentreduktion, bei p, 
>9,5 verläuft die Oxydation des Chromogens stärker. 

Die in lebenden Systemen nicht vorkommende hohe OH’-Konzen- 
tration ersetzt OPARIN durch Zellbestandteile, eine Oxydase und eine 
Oxydoredukase. Der ersteren, der aus den Samen von Helianthus 
annuus isolierten Phenoloxydase, schreibt OPARIN eine katalysierende 
Wirkung auf die Chromogenoxydation zu. Die Oxydoredukase (oder 
Perhydridase, aus Buttermilch dargestellt) soll die Spaltung des Wassers 
bewirken, dessen Wasserstoff sich mit dem Pigment zum Chromogen 
verbindet, und dessen Sauerstoff die Aminosäuren oxydiert. Der Des- 
aminierungsvorgang verliefe nach dieser Vorstellung oxydativ und führte 
über die Ketosäure zum nächst niederen Aldehyd der Reihe: 
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/NE, - NH, 


R-CH R-C0-C00H ——R:COH +C0,. 





COOH +0 


WIELAND faßt die Desaminierung als Dehydrierung auf. Für die 
Richtigkeit dieser Vorstellung spricht, daß die Desaminierung in der Tat 
an die Gegenwart von Luftsauerstoff nicht gebunden ist. Die Oxydoredu- 
kase OPARINS hat danach wahrscheinlich die Funktion einer Dehydrase, 
ihr kommt die Lockerung des Wasserstoffs der Aminosäuren zu. Die 
Phenoloxydase, die besser als Phenoldehydrase zu bezeichnen wäre, 
katalysiert die Chromogenoxydation. Das Ganze stellt also ein Oxy- 
doreduktionssystem dar, in dem die Aminosäure die Rolle des Wasser- 
stoffdonators, das Pigment die des Akzeptors spielt. Der Wasserstoff 
des Reduktionsproduktes wird nach Lockerung durch die Phenol- 
dehydrase an den Sauerstoff der Luft gebunden, so daß die Wirkung des 
Systems nach der Seite der Oxydation verschoben wird. 

NH, NH 
/ -H, 7 -CO, 
R-CH———->R.-C R -CH=NH+H,O——->R- CHO + NH,. 
coo ‘voox 


Die Versuche der zweiten Arbeit sind nur mit Glycokoll ausgeführt. 
Im Gegensatz zur ersten Arbeit über diesen Gegenstand findet OPARIN 
nicht Aldehyd, sondern Ameisensiure. Im Widerspruch zur ersten 
Arbeit steht auch die Feststellung, daß sich das NH, erst nach1/,stün- 
diger Verseifung mit HCl im Vakuum überdestillieren läßt. 





Die Aminosäuren isolierte ich nach den Angaben von ScHULZE (1897, siehe 
auch ROSENTHALER 1928) aus Ozalis- und Rhabarber-Blattstielen. In letzteren 
waren nach den Arbeiten von RUHLAND u. WETZEL Aminosäuren in größerer 
Menge zu vermuten. In einem durch wiederholtes Umkristallisieren gereinigten 
Anteil des Präparates ermittelte ich nach van SLYKE den a-Amino-N. Das Ver- 
hältnis a-Amino-N zur untersuchten Substanzmenge war sehr niedrig (0,0334), 
was auf eine Aminosäure mit langer C-Kette oder weitere Verunreinigungen hin- 
deutete. Gesamt-, NH,- und Amid-N-Bestimmung ergaben, daß andere N-Ver- 
bindungen nur in Spuren enthalten waren. Für die Desaminierungsversuche ver- 
wendete ich, da das Umkristallisieren mit großen Verlusten verknüpft ist, das 
weniger weit gereinigte Präparat. Herr Professor FREUDENBERG stellte dem In- 
stitut, wofür ihm auch an dieser Stelle gedankt sei, ein Präparat von chlorogen- 
saurem Kaliumkoffein zur Verfügung, nachdem eigene Versuche, die Chlorogen- 
säure rein und in der erforderlichen Menge darzustellen, fehlgeschlagen waren. 
Die Methode der Darstellung ist in den Berichten der deutschen chemischen Ge- 
sellschaft in einer Arbeit von FREUDENBERG (1920), die auch Aufklärung über 
die zum Teil bereits mitgeteilten Strukturverhältnisse bringt, genau beschrieben. 
Zur Entfernung des Koffeins wird das Salz in wenig Wasser gelöst und in der 
Wärme achtmal mit Chloroform geschüttelt. Nach Zugabe von 5-n H,SO, in der 
berechneten Menge kristallisiert die Säure auf Eis in 24 Stunden aus. Durch 
mehrmaliges Umkristallisieren läßt sich ein sehr reines Präparat gewinnen. 
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Die Angaben Orarıns über die Darstellung der Chlorogensäure beschränken 
sich auf die Bemerkung, daß sie sich leicht in reinem Zustand gewinnen läßt. 

Als Oxydoredukase diente die auch von OPARIN verwendete Perhydridase der 
Buttermilch. Die Methode der Darstellung dieses Präparates und Angaben über 
seine Wirkung finden sich bei SBarsky u. MIcHLIN (1926). 

Bei der Herstellung des Phenolasepräparates hielt ich mich an die Angaben 
Orarıns. Er befreit 7 Tage alte Sonnenblumenkeimlinge von den Hülsen, 
trocknet bei 45° und entfettet mit Benzin. 1 g dieser zu Mehl zerriebenen Keim- 
linge rührt er mit 20 ccm Wasser an und läßt 12 Stunden bei 2° stehen. Von dem 
vollständig klaren, braungefärbten Extrakt setzt er jedem Versuch 1 cem zu. 


Versuch 1: Zu 10 cem einer konzentrierten Lösung der aus Rhabarber 
isolierten Aminosäuren wurden 10 cem Chlorogensäure (0,1 g/50 ccm 
H,O), 1 ccm Phenolase, 1 ccm Perhydridase und wenig Toluol als Anti- 
septicum gegeben. Gepuffert wurde mit Phosphat auf pa = 7,7. Der 
Kontrollversuch war ebenso zusammengesetzt, an Stelle der Chlorogen- 
säure enthielt er die gleiche Menge Wasser. Der Versuch dauerte 4 Tage, 
die Temperatur betrug 16—20°, täglich wurde 5mal geschüttelt. Die 
Versuchsflüssigkeit füllte ich auf 40 cem auf, versetzte mit 1 cem kon- 
zentrierter Salzsäure, der von OPARIN angegebenen Menge, und erhitzte 
15 Min. auf siedendem Wasserbad. Zur Bestimmung des NH, destillierte 
ich im Vakuum in n/50 H,SO,. Im Kontrollversuch fanden sich 14,2, bei 
Gegenwart von Chlorogensäure 14,5 mg NH;-N, d. h. 0,3 mg mehr. 
OPARIN stellte in seinen Versuchen etwa die 10fache Menge fest. 

Versuch 1a: Dieser prüfte in entsprechender Weise die Wirkung der 
Chlorogensäure auf das Aminosäurenpräparat von Oxalis Deppei. Der 
Kontrollversuch enthielt 10,4, der Chlorogensäureversuch 10,6 mg 
NH,-N. Die Chlorogensäure hat also eine Vermehrung des NH,-N um 
0,2 mg bewirkt. 

Der hohe Anfangsgehalt von NH, in beiden Fällen, der durch die 
Kontrollversuche angezeigt wird, beruht wohl auf amid- oder ammon- 
salzartigen Verunreinigungen der Präparate. Aus diesen Versuchen, die, 
mehrfach wiederholt, zu denselben Resultaten führten, geht hervor, 
daß die Chlorogensäure unter diesen Bedingungen, die den von OPARIN 
angegebenen entsprechen, die erwartete Wirksamkeit nicht entfaltet. 

In den folgenden Versuchen ersetzte ich, um mir ein klares Bild über 
die Leistungsfähigkeit des Systems zu verschaffen, die natürlichen 
Aminosäuren, deren erwähnte Verunreinigungen störend wirken konn- 
ten, durch reine Präparate. Versuche und Kontrollen sind in der oben 
geschilderten Weise zusammengesetzt. 

Versuch 4: Enthielt 10 cem Glycokoll-Lösung (0,5 g in 25 ecm H,O), 
10 ecm Chlorogensäure, je 1 cem Phenolase und Perhydridase und 
wenige Tropfen Toluol. Gepuffert wurde wiederum mit Phosphat auf 
pu = 7,6. In der Kontrolle fanden sich 0,395, im Versuch 0,498 mg 
NH,-N. Die Differenz (0,103) ist so gering, daß sie sich quantitativ nur 
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schwer feststellen läßt, sie liegt fast innerhalb der Fehlergrenze und ist 
dementsprechend zu werten. 

Versuch 5: An Stelle von Glycokoll wurden 10 ccm gesättigte Aspara- 
ginsäurelösung zugesetzt. Ermittelt wurden im Versuch 0,650, in der 
Kontrolle 0,370 mg NH;-N, das bedeutete eine Abspaltung von 0,280 mg. 
Es hat also auch hier eine nennenswerte Oxydation von «-Aminosäuren 
nicht stattgefunden. 

Über Kontrollversuche hat OPARIN in seinen Arbeiten nicht berichtet, 
es ist daher nicht zu ersehen, ob er den hohen Anfangsgehalt an Am- 
moniak berücksichtigt hat. ä 

Die Art des Ausgangsmaterials und der Darstellung ließen vermuten, 
daß dieses NH, aus dem im Helianthus-Extrakt enthaltenen Amid bei 
der Vorbehandlung zur Bestimmung im Vakuum, die einer schwachen 
Verseifung gleichkommt, entsteht. Die Richtigkeit dieser Vermutung 
fand sich in den folgenden Versuchen bestätigt. 

Versuch 6: Ich füllte 5 cem des nach Opartn hergestellten Extraktes 
auf 20 ccm auf, setzte 0,5 ccm konzentriertes HCl zu und erhitzte 
1/, Stunde auf siedendem Wasserbad. Die Bestimmung ergab auf 
1 ccm der jedem Versuche zugesetzten Extraktmenge, 0,308 mg NH;-N. 
Dieser Wert kommt dem Gehalt der Kontrollen von Versuch 4 und 5 
sehr nahe. Die Differenzen erklären sich durch NH;- und Amidgehalt 
der Aminosäurepräparate, der sich als sehr gering erwies, in diesen Ver- 
suchen aber in Rechnung zu ziehen ist. Werden diese NH;-Quellen nicht 
berücksichtigt, so wird eine Abspaltung von NH, durch die Chlorogen- 
säure vorgetäuscht. 

Nach OpPARIN lassen sich die Wirkung von Phenoloxydase und 
Oxydoredukase durch höheren px ersetzen. Als Optimalwert erwies sich 
der px 9,5. Ich ging, um die störenden Verunreinigungen der Ferment- 
präparate auszuschalten, auf diese Bedingungen zurück. Physiologische 
Bedeutung kann dem System, da es unter derartig unbiologischen Be- 
dingungen arbeitet, wohl kaum zuerkannt werden. 

Versuch 7: 10 ccm Chlorogensäure- und Glycokoll-Lésung der üb- 
lichen Konzentration wurden mit Borat und NaOH auf einen px von 9,5 
gepuffert. Die Gefäße wurden 24 Stunden an der Luft geschüttelt, ihr 
Inhalt nach Ablauf dieser Zeit analysiert. In der Kontrolle waren 0,395. 
im Versuch 0,430 mg NH;-N enthalten. Die Chlorogensäure hätte dem- 
nach 0,035 mg abgespalten, OPARIN fand in diesem Versuch 3,6 mg. 

Versuch 8: An Stelle des Glycokolls wurden 10 cem einer gesättigten 
Asparaginsäure-Lösung zugesetzt. Die Gegenwart von Chlorogensäure 
bewirkte einen Anstieg des NH,-N um 0,279 mg (von 0,073 auf 0,352 mg). 

Versuch 9: Enthielt als Aminosäure Glutaminsäure. Der NH;-N- 
Gehalt der Kontrolle betrug 0,049, des Versuchs 0.326 mg. Das bedeutet 
also eine Abspaltung von 0,277 mg. 
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Die Ergebnisse dieser letzten drei Versuche entsprechen ebensowenig 
wie die vorhergehenden der NH;-Ausbeute, die OPARIN erzielte. 

Eine letzte Versuchsreihe führte ich nach den Angaben OPArıns in 
der ersten Arbeit durch. Er versetzte dort die Aminosäure mit Chloro- 
gensäure und gab Soda zu, bis das Gemisch leicht alkalisch war. Die Be- 
stimmung erfolgte nach 4tägigem Stehen bei 20°. Ich gab die Soda 
in Gestalt einer 5%igen Lösung zu. Die den einzelnen Versuchen zuge- 
setzten Mengen waren so bemessen, daß die Alkalität der Reihe langsam 
anstieg (Tabelle 33). 

Tabelle 33. 





4 5 55 6 8 10 cem Sodalösung 


0,428 | 0,428 | 0,428 | 1,088 | 0,428 | 0,698 mg NH;-N 


























In vier dieser sechs Versuche ist der NH,-Gewinn derselbe, in zwei 
Versuchen, bei Zugabe von 6 und 10 ccm, wesentlich größer. Daß er 
nicht vom verschiedenen px abhängt, geht aus dem Zwischenwert für 
8 ccm Sodalösung hervor, der den übrigen Werten bei tieferem px völlig 
entspricht. In diesen beiden Fällen war versehentlich länger ais 
1/, Stunde im Wasserbad erhitzt worden. Es lag nahe, den höheren 
NH,-Gehalt mit der längeren Verseifungsdauer in Verbindung zu 
bringen. Soweit noch Lösungen vorhanden waren, dehnte ich die Ver- 
seifung auf 1 Stunde aus, was in allen Fällen zu einer Erhöhung der NH,- 
Ausbeute führte (Tabelle 34). 








Tabelle 34. 
Verseifungsdauer 4 5 6 10 ecm Sodalösung 
DE Se. oe Ware "rele 0,428 | 0,428 | 1,088 | 0,698 
PR a ee ET, 0,648 | 0,870 | 2,798 | 0,900 

















Dieser Befund besagt, daB das NH; wahrscheinlich in Nebenprozessen 
entsteht, die biologische Bedeutung nicht besitzen. Um eine unvoll- 
kommene Verseifung der Carbamidsäure, in der OPARIN das NH, ge- 
bunden vermutet, kann es sich nicht handeln, da diese bereits bei 60° 
unter Wasseraufnahme in Ammoniumcarbonat iibergeht. Eine Synthese 
des NH, zur Carbamidsäure ist übrigens unter den Bedingungen dieser 
Versuche sehr unwahrscheinlich. Leider gibt OPARIN die Anhaltspunkte, 
die ihn zu dieser Annahme führen, nicht an. 

a-Amino-N-Bestimmungen wurden in einigen wenigen Fällen ausge- 
führt. Die Schwankungen waren, wie die geringen NH,-Differenzen er- 
warten ließen, sehr klein und trotz sorgfältigsten Arbeitens im VAN 
SLYKE-Apparat nicht sicher zu erfassen. Zum gleichen Ergebnis führten 
die Säurebestimmungen. 
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Mit der Feststellung, daß das NH, im Orarısschen Atmungsmodell 
in Vorgängen entsteht, denen physiologische Bedeutung nicht zukommt, 
wurden diese Versuche abgebrochen. 

Als Quelle der Kohlen- und Ameisensäure, die OPARIN bei der Glyco- 
kolloxydation findet, kommen unter diesen Bedingungen, wie sogleich 
näher erörtert werden wird, auch andere Stoffe als Aminosäuren in Frage. 
Für eine Entstehung aus Glycokoll sprechen allerdings die genau über- 
einstimmenden quantitativen Beziehungen, die OPARIN festgestellt hat. 
Verbrauchter a-Amino-N-, NH;-, CO,- und Ameisensäuregewinn ent- 
sprechen sich fast theoretisch genau. 

Beim Kochen der Chlorogensäure mit anorganischen Säuren fand 
GORTER (1908) eine Abspaltung von CO,, die nach den erwähnten Ar- 
beiten von FREUDENBERG von der abgespaltenen Kaffeesäure, die dabei 
in 3-, 4-dioxystyrol übergeführt wird, herrührt (0,469 g Chlorogensäure 
ergaben bei 9stündigem Kochen mit 25cem 5%iger H,SO, 0,0413 g CO»). 
Nach 3 Stunden bereits war die Reaktion nahezu beendet. OPARIN ge- 
brauchte zur CO,-Bestimmung die Methode, deren sich Knrep (1914) 
zur Ermittlung der CO,-Konzentration im Meerwasser bediente. KNIEP 
erhitzte ein Gemisch aus 200 ccm Meerwasser und 10 ccm verdünnter 
H,SO, langsam bis zur Siedetemperatur und ließ die Flüssigkeit 
1/, Stunde lang sieden. Daß hierbei die Chlorogensäure die oben ge- 
schilderte Umwandlung erfährt, ist sehr wahrscheinlich. 

Nach GRIEBEL (1903) entwickelt der Kaffeegerbstoff, wie er die 
Chlorogensäure nennt, bei Behandlung mit verdünnten Säuren neben 
CO, auch Ameisensäure. Es ist wohl denkbar, daß die Ameisensäure, die 
OPARIN nach Ansäuern aus dem Reaktionsgemisch abdestilliert, auf 
diesem Wege, der mit einer Desaminierung nichts zu tun hat, entstan- 
den ist. 

Die Angaben über die weite Verbreitung der Chlorogensäure in höhe- 
ren Pflanzen, die OPARIN als Stütze seiner Theorie anführt, müssen sehr 
kritisch aufgenommen werden. Die Reaktion, mit der GORTER den Nach- 
weis führte, ist nach FREUDENBERG nicht spezifisch für Chlorogensäure. 

In grünen Kaffeebohnen ist nach GORTERsS Untersuchungen die 
Chlorogensäure bis zu 4% des Frischgewichtes enthalten. Käme ihr nur 
die Rolle eines Atmungspigmentes zu, so wäre dieser hohe Gehalt uner- 
klärlich. Ihre Bedeutung für die Pflanze scheint in anderer, im folgenden 
kurz angedeuteten Richtung zu liegen. GORTER vermutet, daß sie, be- 
sonders ihre eine Komponente, die Chinasäure, mit ihrem stark hydrier- 
ten C-Geriist ein Reservematerial für die Pflanze darstellt. Dafür spricht 
die Beobachtung (GORTER, FREUDENBERG), daß pflanzliche Organismen, 
z. B. Penicillium- und Mucor-Arten befähigt sind, die Chlorogensäure 
in ihre beiden Komponenten zu spalten, und zwar unter Verbrauch der 
Chinasäure und Anhäufung der Kaffeesäure. Dafür sprechen auch die 
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Untersuchungen Kızseıs (1931) an Coniferen, in denen die Chinasäure 
eine ähnliche Rolle wie der Zucker in anderen Pflanzen zu spielen scheint. 
Chinasäure und Kohlehydrate sind nahezu gleichwertige Ausgangspro- 
dukte für Energie- und Baustoffwechsel. Es ist möglich, daß sich beide 
Stoffe in der Natur vertreten. 


C. Oxalsäurebildung und Assimilation. 

Untersuchungen an Rumex-Blättern führten BassaLık (1916) zu dem 
Schluß, daß die Oxalsäure der grünen Pflanzen im Reduktionsprozeß der 
Assimilation entsteht. Für Oxalis Deppei trifft diese Annahme nicht zu. 
Die Zwiebeln von Oxalis sind fast frei von Oxalsäure, die spreitenlosen 
Stiele im Dunkeln gekeimter Zwiebeln dagegen durch sehr hohen Säure- 
gehalt ausgezeichnet. Die Bildung der Oxalsäure ist demnach ohne Licht 
und Chlorophyll, also unabhängig von der Assimilation erfolgt. Daß 
im Lichte die Säureanhäufung begünstigt wird, geht aus den folgenden 
Versuchen (Tabelle 35) hervor, sie sind mit Material ausgeführt, das zur 








Tabelle 35. 
ccm molare ccm molare Säure Änd ccm molare Säure x 
Säure, morgens | abends, belichtet Sas abends, verdunkelt nderung 
0,83 0,98 +18% 0,87 +5% 














Assimilation nicht fähig war: Eine Anzahl der etiolierten Stiele wurden 
morgens untersucht, zwei damit vergleichbare Portionen am Abend. 
Die eine war tagsüber belichtet, die andere verdunkelt. Die Temperatur 
war in beiden Fällen die gleiche. Im Dunkelversuch ergab sich eine Zu- 
nahme von 5, im Lichtversuch eine Zunahme von 18%. Die Versuche be- 
sagen, daß das Licht allein den Säureanstieg bewirkt. Die Mehrzunahme 
im Licht läßt sich durch eine verstärkte Bildung oder durch einen ge- 
hemmten Abbau erklären. Eine sichere Entscheidung zwischen beiden 
Möglichkeiten lassen diese Ergebnisse nicht zu. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Organische Säuren kommen in erheblicher Menge auch in nicht- 
sukkulenten Pflanzen vor. Der Säuregehalt bezogen auf Trockengewicht 
liegt zwar in Blättern vou sukkulentem Bau im Durchschnitt höher als in 
denselben Organen nichtsukkulenter Pflanzen, aber weder innerhalb der 
Sukkulenten noch der Nichtsukkulenten läßt sich eine direkte Beziehung 
zwischen Wasser- und Säuregehalt erkennen. Die Konzentration der 
Säure (Kubikzentimeter molare Säure pro 100 ccm Wasser) ist jedoch bei 
Sukkulenten und Nichtsukkulenten durchschnittlich dieselbe. Diese 
Tatsachen widersprechen der älteren Annahme, daß der sukkulente Bau 
Ursache oder mindestens Vorbedingung einer Säureanhäufung sei. 
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2. Regelmäßige Bestandteile der aus den Blättern isolierten Säure- 
gemische sind Oxal- und Äpfelsäure. Sie stehen je nach der Natur des 
Objektes in wechselndem Verhältnis. Oxalis Deppei enthält hauptsäch- 
lich Oxalsäure, die Blätter von Nicotiana tabacum in überwiegender 
Menge Äpfelsäure. Meist kommen nachweisbare Mengen beider Säuren 
nebeneinander vor. Die Äpfelsäure tritt in zwei Modifikationen auf. Die 
aktive Form ist bei den Nichtsukkulenten seltener, sie ließ sich immerhin 
in acht der untersuchten Pflanzen nachweisen. Zitronensäure ist selbst 
in den Blättern solcher Pflanzen, deren Früchte reich an dieser Säure 
sind, nur in Spuren enthalten. Sie scheint demnach im Säurestoffwechsel 
der Blätter nur eine untergeordnete Rolle zu spielen. 

3. Tagesperiodische Schwankungen sind unter den nichtsukkulenten 
Pflanzen sehr verbreitet. Ihr Ausmaß ist, dem niedrigen Säuregehalt an- 
gemessen, nur gering. Bei der Mehrzahl der untersuchten Blätter nahm 
nachts unter natürlichen Verhältnissen die Säure zu, am Tage ging der 
Säurespiegel zurück. Am ausgeprägtesten zeigt Nicotiana tabacum dieses 
Verhalten. Oxalis Deppei verhält sich insofern grundsätzlich anders, als 
es nachts, und zwar in hohem Maße unabhängig von den Außenverhält- 
nissen, absäuert. Der tagesperiodische Säurestoffwechsel ist also nicht auf 
Sukkulenten beschränkt, und daher sind alle Deutungen, die diese Er- 
scheinung mit den Besonderheiten des sukkulenten Baues in Verbindung 
bringen, vorsichtig aufzunehmen. 

4. Mit dem Alter der Blätter steigt der Säuregehalt der Blätter von 
Nicotiana tabacum und Oxalis Deppei an. Dieselbe Abhängigkeit ließ 
sich hinsichtlich der Jahreszeit feststellen. 

5. Durchlüftungsversuche führten zu dem Ergebnis, daß die An- 
häufung organischer Säuren nicht durch mangelhaften Luftzutritt zu den 
Geweben und dadurch verursachte Oxydationshemmung bewirkt wird. 

6. Die Abhängigkeit der CO,-Abscheidung und des Säuregehaltes 
von der Temperatur zeigt bei Nicotiana tabacum Anklänge an Bryo- 
phyllum calycinum und Sempervivum glaucum: Ansäuerung und geringe 
CO,-Abscheidung bei tiefer, Absäuerung und gesteigerte CO,-Abscheidung 
bei höherer Temperatur. Daraus ist auf eine gleiche Entstehung der 
Säure bei beiden Pflanzen zu schließen, und zwar auf einen Zusammen- 
hang mit dem Kohlehydratstoffwechsel. Oxalis Deppei verhält sich an- 
ders. Der Anstieg der Säure und der CO,-Abscheidung bei höherer Tem- 
peratur läßt auf einen anderen Modus der Säurebildung schließen. 

7. Für Nicotiana tabacum ist neben der Temperatur das Licht von 
Einfluß auf die Entsäuerung. Die Wirkung ist offensichtlich eine indirekte 
im Sinne WARBURGS. 

8. Oxalis Deppei beantwortet längere Verdunkelung bei höherer Tem- 
peratur mit NH;- und Säurebildung, deren Ausmaß auf eine Entstehung 


der Säure bei der Desaminierung zu schließen erlaubt. 
14a 


Planta Bd. 18. 
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9. Eine Nachprüfung der desaminierenden Eigenschaften der Chloro- 
gensäure ergab, daß das NH, erst im Verlaufe des Analysenganges ent- 
steht. Es kann der Chlorogensäure auf Grund dieser Feststellung die von 
OPARIN ausgesprochene wichtige Bedeutung bei der pflanzlichen Desami- 
nierung nicht zuerkannt werden. 

10. Ein Zusammenhang zwischen Oxalsäurebildung und Assimilation, 
den BassALIK für grüne, oxalsäurehaltige Pflanzenteile annimmt, be- 
steht bei Oxalis Deppei nicht. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1929—1931 im Botani- 
schen Institut der Universität Leipzig ausgeführt. Die Anregung dazu 
gab mein hochverehrter Lehrer, Herr Professor Dr. RUHLAND, dem ich 
dafür sowie für die dauernde Förderung, die er mir zuteil werden ließ, zu 
großem Dank verpflichtet bin. Auch Herrn Privatdozenten Dr. WETZEL 
spreche ich an dieser Stelle meinen Dank für seine vielseitige Unter- 
stützung aus. 
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ENTSTEHUNG DER CHROMOSOMENRINGE BEI OENOTHERA. 


ZYTOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN ÜBER DIE PROPHASE 
DER REDUKTIONSTEILUNG BEI OE. BIENNIS UND OE. HOOKERI- 
VELUTINA VETAUREA. 


Von 
Ewa WISNIEWSKA. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Juli 1932.) 


Die Frage nach der Entstehung der Chromosomenringe bei Oenothera, 
deren Deutung für die genetische Struktur dieser Pflanzen so wichtig ist, 
ließ sich bis jetzt noch nicht beantworten, da wir bisher den Verlauf der 
Reduktionsteilung noch nicht genau genug kennen. Die Existenz der 
Ringe in der Diakinese entscheidet weder zugunsten der Para- noch der 
Telosyndese, und auch in Übereinstimmung mit der Hypothese, nach 
welcher je zwei Enden eines Ringehromosoms mit je zwei Enden zweier 
Nachbarchromosomen homolog sind, verläuft die Konjugation bei Oeno- 
thera weder nach dem ersten noch nach dem zweiten Schema. Diese zum 
erstenmal von HAKANSSON (1928) für Oenothera angewandte und von Dar- 
LINGTON (1929, 1931) ausgebaute Hypothese bestätigten schöne genetische 
Untersuchungen von EMERSON u. STURTEVANT (1931). Diese Hypothese 
wurde aber auf Grund rein theoretischer Erwägungen aufgestellt und 
stützt sich nicht auf zytologische Beobachtungen. Diese Beobachtungen 
soll die vorliegende Arbeit liefern. 

Meine zytologischen Untersuchungen führte ich am Material aus, wel- 
ches mir liebenswürdig von Herrn Professor Orro RENNER überlassen 
wurde, welchem ich auch an dieser Stelle meinen herzlichsten Dank aus- 
spreche. Die bisherigen Ergebnisse meiner Untersuchungen, welche ich 
am fixierten Material (vor allem in Bovın-Flüssigkeit, Modifikation von 
ALLEN) ausgeführt habe, sind folgende: bei beiden Objekten habe ich das 
Umschlingen der Chromosomen in verschiedenen Prophasestadien, näm- 
lich im Zygotän- (Abb. 1, 2, 5, 6), im Strepsitänstadium (Abb. 7) und in 
der frühen Diakinese festgestellt. Dieses Umschlingen, welches — in 
Übereinstimmung mit den heute herrschenden Ansichten — sicher weder 
zufällig ist, noch eine Vereinigung zweier Hälften eines Univalenten dar- 
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Abb. 1—4: Oe biennis. 1,2: Zygotänstadium ; 3, 4: Teileder Chromosomenringe im Zygotänstadium. 
Abb.5-11. Oe. Hookeri-velutina vetaurea. 5,6: Zygotänstadium; 7: Strepsitänstadium; 8: Teil 
des Chromosomenringes im Zygotänstadium; 9, 10: Teile der Chromosomenringe im Strepsitän- 
stadium ; 11: frühe Diakinese. 
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stellt, weist auf die Existenz der Parasyndese hin. Die Feststellung dieser 
Tatsache ist für Oe. biennis, welche keine Bivalente, sondern nur Ringe 
bildet, besonders wichtig, weil sie die Existenz der Parasyndese zwischen 
Ringchromosomen beweist; aber die Frage, ob Chromosomen längs ihrer 
ganzen Länge oder nur teilweise, und in welcher Art siekonjugieren, wird 
dadurch noch nicht entschieden. Leider ist es völlig unmöglich, die Lage- 
rung aller Chromosomen in einem Kerne zu verfolgen, da die Chromo- 
somenballung, welche wahrscheinlich von einer Fixierungslabilität her- 
vorgerufen wird, die größer als bei anderen Pflanzen ist, sehr lange an- 
dauert. Weitere Beobachtungen bestätigen aber die Richtigkeit der oben 
angeführten Ansicht, daß je zwei Enden jedes ringbildenden Chromosoms 
mit je zwei Enden zweier Nachbarchromosomen homolog sind. Es ist mir 
nämlich gelungen, das Auftreten solcher Lagerungen festzustellen, wo 
zwei Enden eines Chromosoms sich mit zwei Enden zweier anderer 
Chromosomen verflechten. Derartige Bilder fand ich in verschiedenen 
Prophasestadien: vom Zygotän- bis zum späten Strepsitänstadium 
(Abb. 3, 4, 9, 10). Sie waren wohl selten, was verständlich ist, wenn wir 
die durch Kontraktion der Chromosomen und Kleinheit der Kerne be- 
dingten Beobachtungsschwierigkeiten in Betracht ziehen. Bei Oe. Hoo- 
keri-velutina, welche fünf Paare und nur einen Viererring bildet, fand 
ich solche Bilder noch seltener als bei Oe. biennis, bei welcher alle Chro- 
mosomen in Ringen auftreten. 

Nach DARLINGTON besteht jedes ringbildende Chromosom bei Oeno- 
thera aus drei Segmenten. Das mittlere Segment, in welchem nach Dar- 
LINGTON die charakteristischen Komplexgene lokalisiert sein sollen, kon- 
jugiert mit einem anderen Chromosom oder Chromosomteile überhaupt 
nicht. Bei EMERSON u. STURTEVANT finden wir hingegen sehr über- 
zeugendes genetisches Beweismaterial dafür, daß die Komplexgene eben 
in diesen Endsegmenten, welche homolog sind mit den Endsegmenten 
anderer Chromosomen, lokalisiert sind. In allen von mir beobachteten 
Fällen blieb ein kurzer mittlerer Teil der Chromosomen stets einfach; 
diese Tatsache aber beweist noch nicht die Richtigkeit von DARLINGTONs 
Ansicht, weil sie auf verschiedene Ursachen zurückgeführt werden kann: 
es könnte hier eine noch nicht beendete Konjugation vorliegen, oder es 
könnte sich um das Anfangsstadium der beginnenden Trennung handeln, 
oder endlich die mittleren Segmente zweier konjugierender Chromosomen 
könnten einem Zug in entgegengesetzten Richtungen unterliegen, so daß 
eine Entflechtung des mittleren Segmentes zustande käme. 

Die vorliegende Arbeit wird fortgesetzt, um Prophasestadien bei den 
untersuchten Formen, sowie noch bei der homozygotischen Oe. deserens 
und der tetraploiden Oe. Lamarckiana gigas, bei denen ich auch Para- 
syndese gefunden habe, genauer zu untersuchen. 





Planta Bd. 18. 14b 
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ZUR KENNTNIS DES WASSERHAUSHALTS JAVANISCHER 
KLEINEPIPHYTEN. 
MIT EINEM ANHANG: ZU DEN OSMOTISCHEN ZUSTANDSGRÖSSEN. 
Von 
O. RENNER 

(Jena). 

Mit 10 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 12. Juli 1932.) 


Einleitung. 

Die in Buitenzorg und in Tjibodas zur Verfügung stehenden krypto- 
gamen Kleinepiphyten: Algen, Flechten, Moose, Hymenophyllen, leben 
unter recht verschiedenen Bedingungen, und es erschien lohnend, fürs 
erste ihren Wasserhaushalt einer vergleichenden Untersuchung zu unter- 
ziehen. Vor allem war zu beobachten, ob sie verschieden rasch und unter 
verschiedenen Erscheinungen austrocknen, auch ob sie verschieden rasch 
und unter verschiedenen Erscheinungen sich tropfbar flüssiges Wasser 
und Wasserdampf aneignen, und das Hauptgewicht war dabei auf die 
Vorgänge an der einzelnen Zelle zu legen. So konnte das unvergleichlich 
reiche Material in seiner beglückenden Mannigfaltigkeit ausgenützt und 
gleichzeitig für die Vertiefung unserer Einsicht in allgemeinere zellphysio- 
logische Probleme verwertet werden. 

Herrn Dr. F. W. WENT möchte ich auch an dieser Stelle herzlich für 
die unermüdliche Hilfe danken, die er in Abwesenheit der älteren 
Herren Kollegen mir als Gast des Treub-Laboratoriums zuteil werden 
ließ, Herrn Hortulanus P. van WOERDEN in Tjibodas für die Unter- 
stützung beim Sammeln und für die Vorbereitung der größeren Aus- 
flüge. 

Dem Auswärtigen Amt des Deutschen Reiches habe ich zu danken für 
die Verleihung des Tropenstipendiums, der Notgemeinschaft der Deut- 
schen Wissenschaft für die Gewährung eines Reisezuschusses, dem Thü- 
ringischen Volksbildungsministerium für die Bewilligung eines halb- 
jährigen Urlaubs. 

Die Untersuchungen sind großenteils an Objekten ausgeführt, die 
K. GOEBEL genauer kennen gelehrt, wenn nicht entdeckt hat, und am 
selben Ort, an dem er sie studiert hat ; auch verschiedene der im folgenden 
behandelten Fragen hat er schon aufgeworfen. Es möge mir gestattet 
sein, das Opusculum, das nichts als ein durch die Reise bedingtes Inter- 
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mezzo ist und sein will, ihm in dankbarer Erinnerung an meine Schüler- 
und Assistentenzeit zu widmen. 

Die Auseinandersetzung über die osmotischen Zustandsgrößen ist in 
mehr als einer Hinsicht durch meinen Aufenthalt in Java mit veranlaßt 
worden und mag deshalb als Anhang Platz finden. Sie hätte teilweise 
längst geschrieben werden können und vielleicht auch sollen. 


Die Identifizierung der Objekte. 

Die morphologisch bemerkenswertesten Leber- und Laubmoose der 
Flora von Buitenzorg sind jedem aufmerksamen Leser von GOEBELS 
Organographie bekannt. Eine Reihe charakteristischer Laubmoose be- 
schreibt auch GIESENHAGEN. Für die Bestimmung der Laubmoose stand 
sonst FLEISCHERS großes Werk in Tjibodas zur Verfügung. Die Trente- 
pohliaceen (Chroolepideen) konnten nach der in Buitenzorg entstandenen 
Arbeit von KARSTEN und nach DE WILDEMAN bestimmt werden!. Für die 
Flechten konnten, neben ZAHLBRUCKNER, HUE und GoEBEL (1926) helfen, 
für die Hymenophyllaceen RAcıBorsk1. Die Lebermoose konnte ich teil- 
weise nicht einmal bis auf die Gattung bestimmen, und für ihre Bestim- 
mung bin ich meinem Freund Tx. Herzoc, der auch die übrigen Moose 
kontrollierte, zu großem Dank verpflichtet. SCHIFFNERS Bearbeitung der 
Hepaticae der Flora von Buitenzorg ist leider nur bis zu den Epigonan- 
theen gediehen, einzelne weitere Beschreibungen und auch Fundlisten 
von Lebermoosen aus dem Gebiet gibt derselbe Autor in den anderen 
zitierten Arbeiten; eine Anzahl von Formen beschreibt auch GOEBEL 
(1888, 1891, 1928). Eine Fundliste von genau bestimmten Leber- und 
Laubmoosen teilt GIESENHAGEN mit. Einige auffällige Moose, Flechten, 
Algen führt ERNST an. Bei Massart (1895) sind Moose und Flechten nur 
ganz nebenbei erwähnt. 

Methodisches. 

Zur orientierenden Beobachtung in verschiedener Luftfeuchtigkeit 
wurden die Objekte in kleine Schälchen gebracht, wie ich sie für die 
Untersuchung der Farnsporangien (1915) verwendet habe, und wie sie 
mein Schüler MÄGDEFRAU für Kulturzwecke verwendet hat: Das Objekt 
ruht auf einem Deckglas dicht unter der mit Vaseline oder Pumpenfett 
aufgesetzten Deckplatte, das Deckglas wird von einem Stück Glasstab 
getragen, der Boden des Schälchens ist mit Wasser oder mit Salzlösung 
bedeckt. Bei Wasser und niedrigen Salzkonzentrationen ist aber ein Be- 
schlagen der oberen Teile des Schälchens nicht zu vermeiden, wenn man 
die Schälchen in Luft hält. und deswegen wurden alle genaueren Versuche 
in hohl geschliffenen Objektträgern ausgeführt, ähnlich wie bei meinen 
Pollenuntersuchungen (1919): Sehr kleine Proben der Objekte — wenige 
Fäden der Algen, kleine Zweigchen der winzigen Epiphyllen, einzelne 


1 Die Synonyme sind revidiert nach Printz. 
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Blätter oder Blattstücke der größeren Moose, kleine Stückchen der Flech- 
ten und der Farnblätter — kamen auf den Grund der flachen Höhlung zu 
liegen, die mit Pumpenfett umzogen wurde, ans Deckglas wurde ein 
Tropfen Wasser oder Lösung angesetzt, und dann wurde das Deckglas, 
den Tropfen nach unten, aufgedichtet. Die Objektträger kamen in eine 
mit Watte und Papier ausgekleidete Schachtel zu liegen, und Beschlagen 
wurde auch bei Verwendung von Wasser nur selten, bei stärkeren Salz- 
lösungen nie beobachtet. 

Zur Herstellung verschiedener Feuchtigkeitsgrade und gleichzeitig als 
Plasmolytikum wurden meist Kochsalz-, seltener Rohrzuckerlösungen 
verwendet. Bei hohen Salzkonzentrationen ging ich von einer gesättigten 
Stammlösung aus, die — fast unabhängig von der Temperatur — ziem- 
lich genau 6 GM NaCl auf 1000 g Wasser enthält, bei Konzentrationen 
unter 1 GM von einer volumnormalen Stammlösung. Die Lösungen wur- 
den sehr grob, höchstens bis auf Viertelmol, abgestuft, weil rasch eine 
erste Übersicht gewonnen werden sollte. 


I. Einzelbeschreibung der Versuche. 
Cyanophyceae. 

1. Scytonema spec. Tjibodas, 15. Februar. Schwarze Räschen von einem 
Baum im Garten. a) Offen im Laboratorium liegende Fäden bekommen feine 
Längsfältchen, werden nicht weiter deformiert. b) Neben gesättigter NaCl-Lö- 
sung im hohlen Objektträger bewegen sich die Fäden sofort und flachen sich 
etwas ab, doch auffallend wenig. c) Feucht neben 1 n NaCl, nach 21/, Stunden 
ganz leicht deformiert. — Grenzwert 1 n NaCl. 


Chlorophyceae. 

2. Trentepohlia arborum DE Wır». (?). Buitenzorg, 28. November. Gelbe 
Rasen von einem Baumstamm im Quartier III des Gartens, nach Regen am Nach- 
mittag geholt, ganz frisch. a) Neben 3n, 2,5n, 1,8n NaCl stark deformiert. 
b) Neben 1,5 n NaCl leicht deformiert. c) Im Schälchen über 1,5 n NaCl nach 
2 Tagen ziemlich straff, nur einzelne Zellen bandförmig, tot. d) Frisch in 2,5 n, 
1,8 n, 1,5 n NaCl, Grenzplasmolyse 1,5 n. 

3. Trentepohlia arborum DE Wir». (?). Buitenzorg, 4. Dezember. Dichte 
grünliche Rasen von Bäumen im Leguminosenquartier des Gartens, kurz vor 
Mittag bei Sonne geholt, die Fäden bandförmig deformiert. a) In Wasser sofort 
straff, nur einzelne, tote Zellen mit Luftblasen. b) Aus Wasser in 1,5 n und 1,2 n 
NaCl, in 1,2n eben noch plasmolysiert. c) Trockene flache Fäden neben 1,2 n 
NaCl, nach 1 Stunde fast turgeszent, teilweise noch leicht eingedellt, teilweise mit 
Luftblasen, nach 4 Stunden ebenso. d) Dieselbe Probe rasch in Wasser, die Luft- 
blasen bleiben erhalten, die betreffenden Zellen tot. e) Aus Wasser in 1,8 n NaCl, 
die luftführenden Zellen unverändert, tot, die übrigen plasmolysiert. f) 5. De- 
zember. Stark deformierte Fäden aus der Glasschale neben 1,0 n NaCl, nach 
15 Minuten deutlich straffer, nach 1 Stunde ganz turgeszent, nach 6 Stunden 
ebenso. g) Flache Faden in Wasser sofort straff, dann in 1,0 n NaCl, sofort teil- 
weise leicht plasmolysiert. — Grenzwert 1,0 n NaCl. 

4. Trentepohlia bisporangiata KARSTEN (= Tr. arborum DE WILDEMAN). 
Tjibodas, 8. Februar. Kleine goldgelbe Flöckchen an Bäumen im Garten; Bü- 
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schel von Sporangien wie bei Karsten von Tr. abietina? Taf. II, Fig. 3, abge- 
bildet; Zellen mit viel Zellsaft, zarten Chloroplasten, rotem Farbstoff in Klumpen 
nur an den Zellenden. a) Beim Liegen im Laboratorium bandférmig zusammen- 
gequetschte Faden in Wasser in wenigen Sekunden straff. b) Ebenso neben 2,0 n 
NaCl, am nächsten Tag die Schrumpfelung weit zurückgegangen, aber noch sehr 
deutlich. e) Frisch von 1 n NaCl und von 1 GM Rohrzucker nicht, aber von 
1,5 eg Zucker pere — Grenzwert über 1,0 n NaCl. 

KARSTEN (= abietina Hansa. t. WILDEMAN). Tii- 
RR. 8. Februar. Vom locus classicus (Karsten, S. 12), an Baumstämmen über 
dem Laboratorium, bei der Bank mit der Aussicht auf die Preanger Berge (,,Schôn- 
blick“). Freilich war keiner der Baumstämme mehr von einem „Rasen dick über- 
kleidet“, sondern die Fäden bildeten ein ganz dünnes Gespinst auf der Rinde, 
besonders von Eucalyptus. Zellen recht klein, Wände dick, Inhalt sehr dicht, 
ganz rot. a) In der Luft des Laboratoriums (nach starkem Regen) nicht merkbar 
deformiert. b) Neben 1 n und 2 n NaCl nicht deformiert. c) Neben gesättigter 
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Abb.1. Trentepohlia aurea. Spitzen zweier Fäden, neben 1,5n NaCl gewachsen, an verschiedenen 
Tagen gezeichnet. Wachstum und Teilung der Endzellen. Vergr. 300. 


(6fach gewichtsnormaler) NaCl-Lösung am nächsten Tag die Zellen teilweise eben 
merkbar eingedrückt, besonders die Enden der Fäden. d) In 2 GM Rohrzucker, in 
2 n und 3 n NaCl keine Plasmolyse, auch in gesättigter Lösung nicht alles deutlich 
plasmolysiert. — Grenzwert etwa 4 n NaCl. 

6. Trentepohlia aurea Mart. Jena, 1. Dezember 1931. Frische gelbe Räschen 
von der feuchten Wand des Hymenophyllenhauses. a) Auf dem Tisch im Zimmer 
liegend werden die Fäden bandförmig. b) So in ein Schälchen über Wasser, nach 
5 Minuten großenteils straff. c) Ebenso neben 1,5 n NaCl, die Deformation geht 
zurück, bleibt aber stark. 

7. Trentepohlia aurea Mart. Jena, 8. Dezember 1931. Frische gelbe Rasen 
auf Erde und Steinen im Forst. a) Ein feuchtes Flöckchen im hohlen Objekt- 
träger neben 1,5 n NaCl; ist am Abend noch ganz straff; noch am 30. Januar 1932 
ganz gesund, einige Fäden werden gezeichnet (Abb. 1); am 5. Februar nicht ver- 
ändert; am 1. März einige der gezeichneten Fadenspitzen ein wenig verlängert und 
deutlich verdickt, also etwas gewachsen, alles noch vollkommen gesund; am 
15. März sogar neue Querwände in den Fadenspitzen, am 26. März noch etwas 
weiter gewachsen. b) Fäden während des Präparierens ausgetrocknet, band- 
förmig, so neben 1,5 n NaCl in Objektträger, nach 3 Minuten schon fast straff; 
nächsten Morgen alles straff. c) Erst in Wasser, dann in 1,5 n NaCl, nicht plasmo- 
lysiert. — Grenzwert über 1,5 n NaCl. 

8. Phycopeltis Treubii Karst. Tjibodas, 5. Februar. Auf Blättern von Ca- 
mellia im Garten, bei Nebel geholt. Runde flache gelbrote Scheibchen mit sehr 
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kurzen aufrechten Sporangienträgern, Zellen ganz rot. a) Vom Blatt abgetrennte 
Scheibchen, an der Luft liegend, sind nach 3/, Stunde nicht deformiert, auch die 
Sporangien prall. b) Diese Scheibchen neber: 6 n NaCl; am nächsten Tage sind die 
Sporangien deutlich geschrumpft, die Scheibenzellen nicht merkbar geschrumpft, 
nur die Zwischenräume zwischen den Zellreihen vielleicht etwas größer geworden. 
c) Aus Wasser in 1,0, 1,5, 2,0 GM Rohrzucker, nicht plasmolysiert. d) In 6 n NaC] 
nach 30 Minuten alle Zellen deutlich plasmolysiert. — Grenzwert etwa 4 n NaCl. 

9. Cephaleuros virescens Kunze (C. mycoidea Karsten). Buitenzorg, Ende 
November. Auf den Blättern von Uvaria im Lianenquartier parasitisch, an Flä- 
chenschnitten untersucht. a) Ausgetrocknete bandförmige Fäden in Wasser ge- 
bracht, werden sofort straff. b) Trocken neben 0,6, 1,2, 1,5, 1,8n NaCl; neben 
den niedrigen Konzentrationen werden die Fäden schon nach 1/, Stunde, neben 
1,8 n nach 1 Stunde turgeszent. c) Neben 2,5 n NaCl bleiben die Zellen einge- 
dellt, neben 3 n bleiben sie noch stärker bandförmig. d) Aus Wasser in 1,8 n NaCl; 
Fadenzellen nicht, Sporangien leicht plasmolysiert. — Grenzwert 2 n NaCl. 

10. Cephaleuros virescens. Wie vorher, 4. Dezember. Fäden dickwandig, 
nicht mehr im besten Zustand. a) Trocken und bandférmig neben 1,8 n NaCl, 
nach 3 Stunden ziemlich straff. b) Trocken neben 2 n NaCl, nach 1 Stunde ziem- 
lich straff. c) Trocken neben 3 n NaCl, nach 4 Stunden noch kraftig deformiert, 
aber nicht bandférmig. d) Aus Wasser in 2,4 n NaCl, typische Grenzplasmolyse; 
Epidermiszellen des Blattes sehr stark plasmolysiert. In 3 n noch schwach plas- 
molysiert, in 6 n bleibt die starke Plasmolyse lange erhalten. — Grenzwert 2 bis 
2,4 n NaCl. 

11. Cephaleuros virescens. Tjibodas, 11. Dezember. Auf Teeblättern in einer 
Teepflanzung dicht unterhalb des Gartens. In 3n NaCl stark, in 2n wenige 
Zellen leicht, die Epidermiszellen des Blattes sehr stark plasmolysiert. 

Wegen der schlechten Beschaffenheit des Materials konnte nicht mehr ge- 
prüft werden, wie lange die Algenfäden sich während des Tages auf dem Blatt 
frisch erhalten. 


Ascolichenes. 


12. Coenogonium spec. I. Tjibodas, 28. Januar. Zart hellgrün, ziemlich blaß, 
an Bäumen nahe dem Garten, im Schatten. Sehr feine Trentepohlia-Fäden, viel 
dünner als die frei lebenden Arten, von noch feineren Pilzhyphen umsponnen. 
a) Ein Flöckchen dem Austrocknen überlassen, Deformation fast nur an den stär- 
keren Fäden zu erkennen; in den Pilzzellen Luftblasen, die etwa ein Drittel des 
Zellraumes einnehmen. b) So neben 1 n NaCl, nächsten Morgen turgeszent, noch 
nach 1 Woche gesund. c) Aus Wasser in 1 n NaCl, nicht plasmolysiert; in 2 n 
die Alge sofort stark plasmolysiert. 

13. Coenogonium spec. II. Tjibodas, 14. Februar. Schön smaragdgrün, von 
Bäumen im Urwald bei Huis ten Bosch. Fäden dicker als bei 1; in jeder Zelle 
ein roter Öltropfen am unteren Ende. Lag 1 Woche lang offen auf dem Tisch im 
Laboratorium. Fäden der Trentepohlia meist bandförmig, einzelne Zellen mit 
Luftblasen, alle Zellen des Pilzes mit Luftblasen. a) Bei Wasserzugabe werden 
die Algenfäden rasch straff, in zahlreıchen Zellen treten kleine Luftblasen auf, die 
rasch verschwinden, ebenso wie die des Pilzes. b) Trocken neben 1 n NaCl; nach 
5 Stunden viele Zellen der Alge straff, der Pilz meist ohne, stellenweise mit 
Blasen. 

14. Leptogium spec. Tjibodas, 7. Februar. Große, etwas fleischige Lappen, 
Oberhaut einschichtig, kleinzellig. a) Auf dem Tisch liegende Stücke schrumpfen, 
jede Zelle der Rinde enthält dann eine Luftblase, die den Zellraum nicht ganz 
ausfüllt (Abb. 2,a); die Außenwände der Rindenzellen sind konvex, nicht ein- 
gedellt (Abb. 2, b). b) Bei Wasserzugabe streckt sich ein geschrumpfter Lappen 
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augenblicklich, die Luftblasen verschwinden in wenigen Sekunden. c) Bei Gly- 
zerinzugabe vergrößern sich die Luftblasen aufs Doppelte, die Außenwände blei- 
ben konvex. d) Geschrumpftes Läppchen über Wasser im bedeckten Schälchen; 
nach 10 Minuten gequollen. e) Ebenso neben Wasser in Objektträger, das Deck- 
glas mit Wasser statt mit Fett abgedichtet; nach 20 Minuten die Luftblasen 
teils verkleinert, teils verschwunden, nach 35 Minuten alle verschwunden. f) Ge- 
schrumpftes Läppchen, alle Zellen mit Luftblasen, neben 2 NaCl; nach 40 Mi- 
nuten die Blasen verkleinert, bis zum nächsten Tag keine weitere Veränderung 
mehr. g) Dieses Stück rasch in Objektträger mit 1 n NaCl übertragen; nach 
4 Stunden alle Blasen verschwunden. h) Geschrumpftes Läppchen neben In 
NaCl, alle Rindenzellen mit Blasen; am nächsten Morgen noch etwas geschrumpft, 
aber die Rindenzellen luftfrei. i) Ebenso mit einem stärker geschrumpften Stück 
verfahren; nach 4 Stunden alle Blasen verschwunden. k) Das neben 1 n NaCl 
luftfrei gewordene Stückchen neben 2 n NaCl gebracht; nach 45 Minuten in allen 
Teilen des Stückes, aber in der Minderzahl der Zellen, kleine Blasen; nach 90 Mi- 
nuten stark geschrumpft, noch immer ziemlich wenige 
Luftblasen; nach weiteren 5 Stunden ebenso. 1) Ein feuch- 
b tes Stückchen aus Wasser, ohne eine sichtbare Spur von 
Luft, neben 2n NaCl; nach 3 Stunden ganz wenige Zellen 
mit kleinen Blasen, die meisten Zellen ohne Luft, unregel- 
mäßig deformiert. m) Ein Läppchen über Nacht in Was- 
ser, ganz luftfrei, neben 2 n NaCl; nach 90 Minuten noch 
luftfrei; nach 41/, Stunden viele Zellen mit Luft; nach 
8 Stunden ebenso. n) Ein Stückchen über Nacht in Was- 
ser; dann in 2n NaCl, augenblicklich plasmolysiert. 
ER Sate zum 0) Ebenso, zum Wasser Glyzerin zugegeben; in einer An- 
blasen, a von der Fläche, Zahl von Zellen erscheinen blitzschnell Luftblasen, sobald 
b im optischen Schnitt. das Glyzerin sie erreicht; die meisten Zellen werden ohne 
Vergr. 600. Blasenbildung plasmolysiert; nach 2 Stunden sind die 
Blasen ganz verschwunden (früher nicht beobachtet). 
15. Sticta aurata Acu. Tjibodas, 7. Februar. An Bäumen im Walde. a) Nach 
zweitägigem Liegen des Thallus im Laboratorium sind die Zellen der über den 
Thallusrand vorragenden jungen dünnwandigen Rhizoiden prall, luftfrei, die 
derberen dickwandigen führen kleine Luftblasen. b) Ein Stück neben 2 n NaCl: 
nach 1 Stunde sind die Luftblasen teils verkleinert, teils verschwunden, nach 
21/, Stunden sind alle aufgelöst, alle Rhizoiden sind prall. c) Ein Querschnitt des 
Thallus in Wasser gelegt, bis alle Luftblasen in den Rhizoiden verschwunden 
sind. Dann neben 6n NaCl; nach dem Abdunsten des Wassers erscheinen 
Blasen in den Rhizoiden, doch nicht in deren Endzellen, die auch nicht deformiert 
werden; ihr Inhalt glänzt stark, muß sehr dicht sein; so noch nach 7 Stunden. 
16. Sticta (Stictina) spec. Tjibodas, 7. Februar. An Bäumen im Wald. Grau- 
grün, liegend. Querschnitte zeigen die Rhizoiden gut. a) Nach einigem Liegen an 
der Luft enthalten die Zellen der Rhizoidhyphen Luftbläschen, die bei Wasser- 
zugabe rasch verschwinden. b) In In NaCl werden die Rhizoiden nicht plasmoly- 
siert, dagegen in 2 n; in Wasser Rückgang der Plasmolyse. c) Ein Stück, das in 
Wasser gelegen hat, wird mit Fließpapier abgetrocknet, ist frei von Luftblasen; so 
neben 2 n NaCl gebracht; nach 3 Stunden viele Zellen mit Blasen, Endzellen teil- 
weise deformiert, wohl immer frei von Blasen. c) Ein abgetrocknetes Stück neben 
6 n NaCl; nach dem Abdunsten des Wassers dellen sich die Spitzen der Rhizoiden 
ein, dann erscheinen in den unteren Zellen, spitzenwärts fortschreitend, Luft- 
blasen; ganz plötzlich ist in der betreffenden Zelle eine ziemlich große Blase da, 
die sich langsam besonders nach der Länge ausdehnt, weil sie sehr bald die ganze 
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Breite der Zelle einnimmt. Diese luftführenden Zellen sind zylindrisch, die äußer- 
sten Zellen bleiben flach bandförmig, so noch nach 7 Stunden. Die Blasen treten 
also nur dann auf, wenn die Membran der Eindellung genügenden Widerstand 
leistet. 

17. Peltigera polydactyla (oder canina?) Horrm. Tjibodas, 15. Februar. Auf dem 
Boden im Garten. Die farblose Rinde der Oberseite ist meist 3-, seltener 4- 
schichtig, ihre Zellen sind größer als die des Leptogium. a) Am trocknen Thallus 
enthält jede Rindenzelle eine Luftblase. b) Setzt man auf den Thallus einen 
Wassertropfen auf, so verschwinden die Blasen aus den Zellen, und auf der Thal- 
lusoberseite bilden sich zahlreiche Blasen (vgl. GOEBEL 1926). c) Die luftfrei ge- 
wordenen Zellen werden von 1 n NaCl sofort stark plasmolysiert. d) Bei Zugabe 
von Glyzerin zum trocknen Schnitt zeigt jede nicht angeschnittene Zelle eine 
große Blase. e) Bei Zugabe von 1 n NaCl-Lösung zum trocknen Schnitt lösen sich 
die Blasen wie in Wasser, höchstens etwas langsamer; Plasmolyse ist nicht zu 
sehen, oder später in einzelnen Zellen doch? 

18. Cetraria citrina Tayı. Tjibodas, 15. Februar. An Bäumen unterhalb des 
Gipfels des Pangerango. Rinde sehr kleinzellig, Zellen trocken mit Luftblasen, 
die in Wasser sehr rasch verschwinden, aber nicht in Glyzerin. Beim Auftropfen 
von Wasser auf den Thallus keine Blasenausscheidung außerhalb, weil die Luft- 
mengen zu gering. 

19. Parmelia latissima F£e. Tjibodas, 15. Februar. Am Pangerango, wie 
vorher, mächtige grünlichgraue Lager mit riesigen gestielten Apothezien. Wie 
vorher, keine Ausscheidung von Luft beim Aufsetzen von Wasser auf den Thallus. 

20. Usnea florida Horrm. Tjibodas, 7. Februar. An Bäumen im Wald. Flä- 
chenschnitte zeigen winzige Luftblasen in den winzigen Rindenzellen. a) Neben 
Wasser in Objektträger verschwinden die Blasen in 1 Stunde nicht, was auffällig 
ist. b) Neben 2 n NaC! bleiben die Blasen 21/, Stunden lang erhalten, vielleicht 
sind sie etwas verkleinert; nicht weiter beobachtet. 


Basidiolichenes. 


21. Dictyonema spec. I, cf. irpicinum. Tjibodas, 7. Februar. Lockere blau- 
grüne Scheiben mit farblosem Rand, oben zottig, von einem Baum im Garten. 
a) Die glashellen Pilzfäden werden von 1 n NaCl sofort plasmolysiert, sowohl die 
freien wie die auf den Scytonema-Fäden liegenden. b) In 0,5 n NaCl die jungen 
Hyphen des Randes ebenfalls plasmolysiert, fraglich ob auch die dickerwandigen 
älteren, die weniger Plasma haben. c) Eine feuchte Randflocke neben 0,5 n NaCl 
gebracht; das Wasser dunstet langsam zum Lösungstropfen ab, am nächsten 
Morgen sind die Endzellen der Hyphen bandförmig, auch die nächsten noch deut- 
lich deformiert. d) Trocken für ein paar Stunden auf Glas liegend: alle Hyphen, 
auch die stärkeren, bandförmig zusammengedrückt, Luft ist nicht in den Zellen 
zu sehen; die Gestalt der Algenfäden ist im trocknen Zustand schwer zu erkennen. 
e) Bei Wasserzugabe werden die Hyphen blitzschnell straff, ohne daß Blasen sicht- 
bar werden. f) Wenige Minuten nach Befeuchtung in 0,5 n NaCl gebracht; die 
Hyphen plasmolysiert, besonders stark die Algen. g) Ein trocknes Stückchen, 
stark deformiert, neben 0,25 GM Rohrzucker gebracht; nächsten Morgen sind die 
Hyphen ganz turgeszent, nachmittags noch ebenso. — Grenzwert zwischen 0,25 
und 0,5 NaCl. 

22. Dictyonema spec. II. Tjibodas, 7. Februar. Tjibodas, wie vorher. Oben 
noch rauher als I. Von 0,25 n NaCl nicht plasmolysiert, sofort stark plasmoly- 
siert in 0,5 n NaCl. 

23. Dictyonema spec. III. Tjibodas, 8. Februar. Wie vorher. Dunkelgriin, 
ziemlich glatt mit weißem Saum, Cora-ähnlich, viel dichter gebaut, mit viel plum- 
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peren Hyphen. a) Beim Austrocknen zerknittern sich die Hyphenspitzen. b) Bei 
Wasserzugabe sind die Spitzen in wenigen Sekunden straff. c) Frisch in 1/, n NaCl 
sofort plasmolysiert. d) Trocken neben 0,25 n NaCl; am nächsten Morgen sind die 
Randhyphen prall, glänzend, am Nachmittag ebenso. 

Hepaticae. 

24. Dendroceros javanicus N£es ab Es. Tjibodas, 8. Februar. Niedrige Räs- 
chen an Zucalyptus-Stämmen beim ,,Schénblick“. a) Frisch geholt, in 0,5 n NaCl 
sofort stark und rund plasmolysiert, in 0,25 n NaCl nicht, in 0,5 GM Rohrzucker 
leicht plasmolysiert. b) Über Nacht auf dem Tisch ausgetrocknet, Zellen tief ein- 
gedellt, mit großem farblosem Mittelfeld. c) Bei Wasserzugabe in wenigen Sekun- 
den straff. d) Trocken neben 0,5 GM Rohrzucker gebracht, nach 2 Stunden die 
Mittelfelder verkleinert, aber noch immer recht groß; am nächsten Morgen noch 
tief eingedellt, am Nachmittag ebenso. Die Deformation neben der Zuckerlösung 
ist unerwartet stark gegenüber der schwachen Plasmolyse. 

25. Metzgeria foliicola Schirrs. Tjibodas, 13. November. Auf Blättern von 
Pandanus im Wald. Frisch in 0,5 n NaCl stark plasmolysiert, ebenso die Epider- 
mis des Blattes. 

26. Metzgeria hamata Lose. Tjibodas, 15. Februar. An Baumstämmen gegen 
Huis ten Bosch. Ein trocknes Ästchen A mit großen farblosen Mittelfeldern der 
Zellen, sphagnumartig aussehend, und ein gleich großes befeuchtetes und dann 
abgetrocknetes Stück B zusammen am Mittag in einen hohlen Objektträger ge- 
bracht, ohne Wasser. Nach 3 Stunden sind bei A die Mittelfelder beträchtlich 
verkleinert, bei B die Zellen größtenteils eingedellt, aber typische Mittelfelder 
noch nicht ausgebildet. Nach 7 Stunden weiter verändert, aber noch lange nicht 
ausgeglichen. Am nächsten Morgen in A die meisten Zellen etwas eingedellt, 
selten große Mittelfelder, in B gleichmäßig große, gegen den Anfangszustand 
stark verkleinerte Mittelfelder; also noch kein völliger Ausgleich. 

27. Treubia insignis GoEBEL. Tjibodas, 15. Februar. Nasse Stellen im schat- 
tigen Wald. Frisch in 0,5 n NaCl so stark plasmolysiert wie kein anderes Objekt, 
auch in 0,25 n NaCl und selbst in 0,25 GM Rohrzucker noch mehr als Grenz- 
plasmolyse. Austrocknungsversuche nicht gemacht. 

28. Pallavicinia Levieri Scuirrn. Tjibodas, 3. Februar. Am Grund von 
Baumstämmen in Huis ten Bosch. a) Ein frischer Thalluslappen am 9. Februar 
in 0,5 GM Rohrzucker von der Schnittfläche her langsam plasmolysiert, nicht 
vom unverletzten Rand her. b) Drei längere Lappen so in 0,5 GM Zucker gehängt, 
daß die Schnittfläche von der Lösung nicht berührt wird; nach 11/, Stunden sind 

die Thalli schlaff, aber einer gar nicht plasmolysiert, die beiden anderen nur stel- 
lenweise mit zerstreuten plasmolysierten Zellengruppen, meist um tote Zellen 
herum. Der Zucker dringt also durch die Außenwände nicht ein. c) Ein trocknes 
Stückchen mit großen farblosen Mittelfeldern über Wasser in bedecktes Schälchen 
gebracht; nach 25 Minuten kaum verändert, nach 1 Stunde die Mittelfelder ver- 
kleinert; nach 3 Stunden sind noch immer farblose Felder da, während Tricho- 
colea (vgl. unten) im selben Schälchen längst straff ist; nach 6 Stunden nicht viel 
anders; am nächsten Tag endlich ein Stück ganz prall, andere Stücke scheinen 
tot. Erholt sich also sehr langsam in feuchter Luft, wenn ausgetrocknet. Dabei 
war die relative Luftfeuchtigkeit 90%. 

29. Jamesoniella flexicaulis Schirrn. Tjibodas, 15. Februar. Starke rote Ra- 
sen an frei gestellten Bäumen bei der Schutzhütte von Lebak Saat. Zellwände 
sehr dick. a) Frisch in 0,5 n NaCl so weit plasmolysiert, daß die Protoplasten sich 
aus den Tüpfelkanälen zurückziehen. b) Nach dem Austrocknen sind die Außen- 
wände tief eingedellt. c) So einige Blätter neben 1/, n NaCl am Nachmittag; am 
nächsten Morgen erscheint alles straff, tote Zellen sind von Luft erfüllt. 
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30. Plagiochila Sandei Dozy. Tjibodas, 28. Januar bis 6. Februar. An dün- 
nen Bäunen im Wald, die größte Art. Die Zellen sind am Grund der Blätter viel 
größer und chlorophyllärmer als oben, aber das Verhalten gegen Plasmolytika ist 
gleichartig. a) Frisch in 0,5 n NaCl nicht plasmolysiert nach 10 Minuten, nach 
1 Stunde, nach 15 Stunden. b) In 0,75 n NaCl nicht plasmolysiert nach 10 Mi- 
nuten, nach 20 Minuten, dagegen etwa 1% der Zellen eben leicht plasmolysiert 
nach 45 Minuten, ebenso nach 15 Stunden. c) In 1 n NaCl nach 10 Minuten viele 
Zellen leicht plasmolysiert, nach 25 Minuten nicht viel anders, nach 40 Minuten 
in den meisten Zellen etwas mehr als Grenzplasmolyse; am nächsten Morgen viele 
Zellen noch plasmolysiert, in anderen die Plasmolyse zurückgegangen. d) In 0,5, 
0,75, 1 GM Rohrzucker eingetragen, nicht plasmolysiert nach 20 Minuten; nach 
40 Minuten einzelne Randzellen eben merkbar plasmolysiert in 1 GM, so noch 
nach einer weiteren Stunde. e) Ein Blatt aus 1 GM in Wasser ausgewaschen 20 Mi- 
nuten lang, dann in 0,75 n NaCl, nicht plasmolysiert. f) In2 GM Rohrzucker nach 
10 Minuten die Zellen am Rand, an der Schnittfläche, und verstreute Zellen auch 
auf der Fläche, vielleicht einige Prozent, in Konkavplasmolyse, oft lochförmig 
plasmolysiert, und in anderen Zellen die Protoplasten von der Außenwand abge- 
hoben, aber nirgends von den Seitenwänden, so daß die Plasmolyse leicht über- 
sehen wird; in diesen Formen bleibt die Plasmolyse 6 Tage lang erhalten. Nach- 
träglich erst ist die Vermutung aufgetaucht, daß das so behandelte Blatt nicht 
turgeszent gewesen sein könnte. g) Ein trockenes Blattstückchen mit großen ein- 
gedrückten Mittelfeldern neben 0,75 n NaCl; am nächsten Morgen sind die Wände 
nur noch leicht eingedellt; nach dem Ausfall der Plasmolyse war Straffwer- 
den erwartet, aber wahrscheinlich war zu wenig Lösung neben dem Blattstück. 
h) Trocknes Blattstückchen mit großen eckigen Mittelfeldern neben 1 GM Rohr- 
zucker; nach 2 Stunden kaum verändert; am nächsten Morgen die Flächenzellen 
noch deutlich eingedellt, wenn auch viel straffer als zu Anfang, die diekwandigen 
Randzähne aber ganz straff. So noch nach weiteren 5 Tagen, ganz gesund. — 
Grenzwert etwa 0,75 n NaCl. 

31. Plagiochila Belangeriana Loss. Tjibodas, 28. Januar. Wie vorher, klei- 
ner. a) Frisch in 0,5 n NaCl, nicht plasmolysiert; in 0,75 n NaCl, nach 15 Minuten 
die meisten Zellen ganz leicht plasmolysiert, am nächsten Morgen die Plasmolyse 
ganz zurückgegangen, gesund. b) In 1 n NaCl nach 10 Minuten fast alles plasmo- 
lysiert, nächsten Morgen ebenso. c) Trocken, mit großen Mittelfeldern, neben 
0,75 n NaCl; nach 40 Minuten kaum verändert; nächsten Morgen die Mittelfelder 
verschwunden, aber die Wände teilweise noch deutlich eingedellt. — Grenzwert 
0,75 n NaCl. 

32. Plagiochila asplenioides Dum. Jena, Dezember 1931, aus dem Forst. Eine 
frische Zweigspitze A und eine ausgetrocknete mit tief eingedellten Blattzellen B 
werden nebeneinander ohne Flüssigkeit in denselben Objektträger eingedichtet; 
nach 21/, Stunden sind in A die Zellen leicht deformiert, in B ist die Eindellung 
zurückgegangen; am nächsten Tag ist der Ausgleich zwischen den beiden Stücken 
ungefähr vollzogen, die Eindellung überall mittelstark. 

33. Chiloscyphus aselliformis Nes ab Es. Tjibodas, 15. Februar. An Bäu- 
men im Nebelwald am Pangerango (besonders schön im Wald gegen das Alun- 
Alun des Gedeh). Weiche grüne Rasen, Zellwände in den Ecken verdickt, sonst 
dünn. Beim Austrocknen werden die Wände tief eingedellt. Bei Wasserzugabe 
werden die Blätter ziemlich rasch straff, doch nicht so geschwind wie bei manchen 
anderen Formen. — Grenzplasmolyse bei 0,5 n NaCl. 

34. Mastigobryum spec. Tjibodas, 15. Februar. Tiefe Rasen an den Bäumen 
im Nebelwald am Gipfel des Pangerango. In 0,5 n NaCl nicht plasmolysiert, da- 
gegen in 0,75 n. 
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35. Mastigophora diclados St. Tjibodas, 15. Februar. Auf Bäumen am Pan- 
gerango. Geht in tieferen Lagen z. B. auf Podocarpus imbricata hoch in die Kro- 
nen und bildet dicke Polster. Zellen klein, Seitenwände sehr dick, getüpfelt. 
Außenwände am trocknen Blatt tief eingedellt. a) Wird bei Wasserzugabe sehr 
rasch straff, Luftblasen wurden dabei nicht gesehen, dagegen bei Glyzerinzugabe 
da und dort. b) Trocken neben 0,5n NaCl am Nachmittag; nächsten Morgen 
ziemlich straff aussehend, aber zahlreiche Zellen, besonders nahe der Schnitt- 
fläche mit Luft erfüllt, und die Seitenwände nicht maximal gequollen, daher die 
Tüpfel undeutlicher. e) Frisch in 0,5 n NaCl nicht, in 0,75n nicht sehr kräftig 
plasmolysiert. Grenzwert etwa 0,6 n NaCl. 

36. Herberta juniperina St. Tjibodas, 15. Februar. An Bäumen auf dem 

tiefe bräunliche Rasen. Seitenwände sehr dick, getüpfelt (Abb. 3). 
Zellen trocken tief deformiert, mit längs gefältelten Außenwänden, bei Wasser- 
zugabe rasch straff werdend, Luftblasen nicht beobachtet. a) Trocken neben 0,5n 
NaCl, nächsten Morgen die Zellen noch leicht eingedellt, die Blätter noch schmal 
und gekrümmt, lange nicht so straff wie die von Mastigophora. b) Frisch in 
0,5 n NaCl; teilweise leicht, in 0,75 n alles sehr stark plasmolysiert. — Grenzwert 
0,5 n NaCl. 


> Dn 
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Abb. 3. Herberta juniperina. Zellnetz Abb. 4. Chandonanthus hirtellus. 
vom Rand des Blattes. Vergr. 300. Wie 3. Vergr. 300 


37. Chandonanthus hirtellus Mirr. Tjibodas, 15. Februar. An Bäumen auf 
dem Pangerango, tiefe bräunliche Rasen. Membranen sehr dick, Längswände so 
breit wie die Lumina (Abb. 4). Zellen trocken tief eingedellt. a) Wird bei Wasser- 
zugabe sehr rasch straff. b) Trocken neben 0,5 n NaCl, nächsten Morgen die 
Zellen noch tief eingedrückt, neben der straff gewordenen daneben liegenden 
Pleurozia. b) Frisch in 0,5 n NaCl leicht, in 0,75 n kräftig plasmolysiert. — 
Grenzwert unter 0,5 n NaCl. 

38. Trichocolea pluma Mont. Tjibodas, 3. Februar. Am Boden im Wald von 
Huis ten Bosch. Trocken sind die fadenförmigen Glieder der Blätter bandartig 
deformiert. a) So über Wasser im bedeckten Schälchen, nach 15 Minuten kaum 
verändert, nach 50 Minuten das meiste straff, doch noch nicht alle Spitzenzellen. 
b) Deformiert neben 0,5 GM Rohrzucker, nach 1 Stunde turgeszent; so noch am 
3. Tage. c) Frisch in 0,5 GM Rohrzucker nicht, in 0,75 GM die meisten Zellen 
kräftig plasmolysiert, am wenigsten die äußersten Spitzenzellen. — Grenzwert 
etwa 0,6 n Rohrzucker. 

39. Schistochila spec. Tjibodas, 14. Februar. Von einem Baum gegen Huis 
ten Bosch. Lag 1 Woche lang auf dem Tisch, ausgetrocknet mit großen Mittel- 
feldern, sphagnumartig aussehend. a) So neben 1 n NaCl; nach 5 Stunden die 
Mittelfelder verkleinert, aber noch recht groß, nur die kegelförmigen Endzellen 
der Randzähne (Abb. 5) teilweise nur leicht eingedellt, die kürzesten ganz straff. 
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b) Trocken neben 0,5 n NaCl; nächsten Morgen die Zellen am Blattgrund noch 
stark eingedrückt, nach oben immer weniger deformiert, an der Spitze einige fast 
turgeszent, die Randzähne ganz straff. Einige lebende Zellen enthalten Luft- 
blasen, die toten Zellen sind lufterfüllt. Nachmittags unverändert. c) Bei Wasser- 
zugabe in wenigen Sekunden vollkommen straff; viele Zellen zeigen beim Schwel- 
len Luftblasen, die rasch verschwinden; nach mehrstündigem Liegen in Wasser 
sind die Chloroplasten und die zahlreichen Ölkörper wieder gleichmäßig verteilt. 
e) Wenige Minuten nach der Wasserzugabe in 1 n NaCl: nicht plasmolysiert. 
d) Fiir 30 Minuten in Wasser, in 1 n NaCl sehr stark plasmolysiert; ebenso von 
0,5 n NaCl in wenigen Sekunden stark plasmolysiert; in 0,25 n nicht plasmoly- 
siert. — Grenzwert etwa 0,4 n NaCl. 

40. Radula spec. I. Tjibodas, 25. Januar. Auf einem saftigen Dikotylenblatt, 
der Unterlage dicht angedrückt, jede Zelle mit 1—2 Ölkörpern. a) Frisch in 
1 n NaCl sofort stark plasmolysiert, schwächer die jüngeren Blätter, deren Inhalt 
sehr dicht. b) In 0,5 n kräftig plasmolysiert, nicht die jungen Blätter. c) Trocken 
mit großen Mittelfeldern neben 0,5 n NaCl; nach 20 Minuten die Mittelfelder 
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Abb. 5. Schistochila spec. Stück des Blattrandes mit Zähnen. Vergr. 270. 


schon verkleinert, nach 1 Stunde noch kleiner; am nächsten Tag die meisten 
Zellen ziemlich straff, bei einigen die Außenwände noch tief eingedellt. — Grenz- 
wert unter 0,5 n NaCl. 

41. Radula tjibodensis GoEB. Tjibodas, 25. Januar. Von fleischigem Diko- 
tylenblatt, nicht angedrückt, mit Brutknospen. Die trüben Ölkörper füllen die 
Zellen fast aus. a) Frisch in 1 n NaCl sofort stark plasmolysiert,so nach 1 Stunde; 
in 0,75 n etwas über Grenzplasmolyse, in 0,5 n nicht plasmolysiert. b) Trocken 
mit großen Mittelfeldern neben 1 n NaCl, nach 50 Minuten die Mittelfelder kleiner; 
nächsten Morgen die Wände noch tief eingedellt, bleiben so bis zum Abend des 
3. Tages. c) Ebenso neben 0,75 n; nach 35 Minuten die Mittelfelder klein; näch- 
sten Morgen leicht, aber deutlich eingedellt, tiefer als nach dem Grad der Plasmo- 
lyse zu erwarten; so noch am 3. Tag. d) Ebenso neben 0,5 n NaCl; am nächsten 
Tag alles straff außer einigen Zellgruppen mit tief eingedrückten Wänden, die sich 
bei Wasserzugabe als tot erweisen; so mehrmals. — Grenzwert etwa 0,7 n NaCl. 

42. Pleurozia gigantea Lose. Tjibodas, 14. Februar. An Bäumen bei Lebak 
Saat, (auch unter dem Gipfel des Gedeh gegen das Alun-Alun), rote harte Rasen. 
Zellen reich an kleinen kugeligen Ölkörpern, sehr dickwandig (Abb. 6), defor- 
mieren sich beim Austrocknen in der Weise, daß die Seitenwände zusammen- 
rücken und die dieken Außenwände sich in unregelmäßige Falten legen, nicht 
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wie sonst zu einem flachen Mittelfeld eingedriickt werden. a) Trocken neben 
0,5 n NaCl; am nächsten Tag ziemlich straff erscheinend, Außenwände konvex, 
aber die Seitenwände anscheinend nicht maximal gequollen. b) Frisch in 1 n NaCl 
sehr stark, in 0,5 n deutlich plasmolysiert. — Grenzwert 0,5 n NaCl. 

43. Jubula Hutchinsiae var. javanica Vern. Tjibodas, 3. Februar. Auf We- 
deln von Trichomanes mazimum BL. in einem feuchten schattigen Loch am 
Djalan patagongan, die größte der epiphyllen Formen. Jede Zelle mit 5—10 ellip- 
soidischen Ölkörpern. a) Frisch in 0,5 GM Rohrzucker; nach 30 Minuten verein- 
zelte Zellen eben plasmolysiert, nach 45 Minuten ebenso; in 0,75 GM nach 30 Mi- 
nuten alle Zellen kugelig plasmolysiert. b) Trocken mit großen Mittelfeldern, 
bei Wasserzugabe ohne Luftblasen. c) Trocken neben 0,5 GM Zucker, nach 
15 Minuten die Mittelfelder verkleinert, nach 35 Minuten ebenso; nächsten Mor- 
gen die Zellen meist leicht deformiert, teilweise fast prall; so noch nach 3 weiteren 
Tagen. — Grenzwert 0,5 GM Rohrzucker, etwa gleich 0,4 n NaCl. 

44. Frullania spec. Tjibodas, 29. Januar. Aus der Krone einer bei Tjibeureum 
gefällten Podocarpus imbricata, auf der Arceuthobium gesucht und gefunden wurde. 








a 
Abb. 6. Pleurozia gigant a Zelinetz vom Blattrand; b Querschnitt vom Blatt. Verg3r. 00. 


Zellen mit 2—5 Ölkörpern, Wände dick, braun. a) Frisch in 1 GM Zucker, nach 
5 Minuten teilweise plasmolysiert, nach 20 Minuten noch stärker. b) In 0,5 und 
0,75 n NaCl nicht, dagegen in In sofort kräftig plasmolysiert. c) Trocken, mit 
scharf zusammengebogenen Blättern und eingedrückten Außenwänden neben 
0,5nNaCl; am nächsten Tag die Blätter normal gebogen, ziemlich straff. — 
Grenzwert etwa 0,75 n NaCl. 

45. Ptychocoleus pulupinangensis St. Tjibodas, 9. Februar. An Hucalyptus- 
Stämmen beim „Schönblick‘‘, bräunlich, auf der glatten Rinde angedrückt. Zell- 
wände in den Ecken stark verdickt. a) Frisch in 1 n NaCl, sofort stark plasmoly- 
siert am Grund, nach oben immer schwächer. b) Beim Austrocknen starke 
Schrumpfung und Rollung des Blattes, tiefe Deformation der Zellen. c) Bei 
Wasserzugabe blitzschnelle Ausdehnung; in jeder Zelle eine kleine Luftblase, die 
rasch verschwindet; die toten Zellen mit lange bestehen bleibenden, zuletzt auch 
verschwindenden Blasen. d) Trocknes gerolltes Blatt neben In NaCl, nach 
12 Stunden weniger stark gerollt, aber die Zellen noch schmal, tief deformiert; 
viel breiter sind die luftgefüllten toten Zellen; so noch nach 4 Tagen. e) Ein sol- 
ches Blatt, das neben 1 n NaCl gelegen hatte, in dieselbe Lösung gebracht; es 
dehnt sich sofort aus und zeigt starke Plasmolyse, zunächst viel stärker als bei 
Eintragung frischer Blätter in die gleiche Konzentration; ob die Plasmolyse zu- 
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rückging, ist leider nicht geprüft worden. f) Ein feuchtes luftfreies Blatt neben 
2 n NaCl; nach 25 Minuten schon die Zellen leicht deformiert, die toten von Luft 
erfüllt; am nächsten Tag die Blätter gerollt, Zellen sehr stark deformiert, Seiten- 
wände genähert, Außenwände tief eingedrückt; jetzt das Blatt rasch aus dem 
hohlen Objektträger in Wasser gebracht, enthält keine Luftblasen. — Grenzwert 
unter 1 n NaCl. 

46. Eu-Lejeunea spec. I. Buitenzorg, 20.—25. November. An Bäumen im 
Garten sehr häufig, in dichten oft ziemlich ausgedehnten hellgrünen Räschen. 
Am 21. November morgens 7 Uhr waren die Rasen feucht, die Blätter unter dem 
Mikroskop turgeszent; Zellwände sehr dünn (Abb.7). Tags zuvor waren am 
selben Stamm die Rasen nachmittags 4 Uhr, bei nur noch schwachem Sonnen- 
schein und dunstigem Himmel, nach einem sonnigen Vormittag und Mittag, die 
Rasen ausgetrocknet, die Zellen tief eingedellt. Am 25. November, nachmittags 
4 Uhr, bei Sonne, nachdem am Mittag ein leichter Regen gefallen war, waren die 
Mittelfelder deutlich, noch größer waren sie abends 6 Uhr. Die Pflanze ist also 
auch während der Regenzeit tagsüber nur bei Regen und kurze Zeit danach 
turgeszent. — Alle Versuche sind mehrmals ausgeführt worden, weil das Objekt 
das erste war, an dem die Technik ausprobiert wurde; der Ausfall der Experi- 
mente war sehr gleichmäßig. 





Abb. 7. Eulejeunéa spec. von Buitenzorg, an Baumstämmen. Blattrand a feucht, b trocken. 
Vergr. 300. 


a) Frische Blätter im Wasser zeigen die Chloroplasten gleichmäßig in den 
Zellen verteilt, in jeder Zelle zwei oder mehr spindelförmige Ölkörper in der 
Mitte. b) Beim Austrocknen auf dem Objektträger dellen sich die Außenwände 
der Zellen tiefer und tiefer ein, die Chloroplasten werden an die Seitenwände ge- 
drängt, in der Mitte der Zelle erscheint ein farbloses großes Feld, in dem die Öl- 
körper liegen bleiben; die Randzellen werden so deformiert, daß der grüne Streif 
der Chloroplasten ein nach außen offenes Hufeisen bildet (Abb. 7, b). c) Bei Be- 
netzung nehmen trockene Blätter Wasser sofort auf und werden in wenigen Se- 
kunden straff; Luftblasen sind dabei nicht zu sehen; die Chloroplasten bleiben in 
den Randzellen zunächst zum Hufeisen, in den Flächenzellen zum Ring geordnet 
und verteilen sich erst allmählich wieder über den ganzen Zellraum. d) Trockene 
Stämmchen werden über Wasser in bedeckte Schälchen gebracht, deren Deck- 
platte sich gewöhnlich bald etwas beschlägt; die Mittelfelder werden bald kleiner, 
und nach etwa 30 Minuten sind die Blätter straff. e) Trockne Stückchen werden 
im hohlen Objektträger neben einem Tropfen Wasser um so rascher straff, je klei- 
ner das Stück ist, ein einzelnes Blatt einmal nach wenigen Minuten, sonst nach 
30—60 Minuten; der Grad der Austrocknung war wohl nicht immer der gleiche. 
f) Ein frisches Stämmchen ins Schälchen über 3 n NaCl gebracht; nach 20 Minuten 
überall helle Mittelfelder zu sehen, die sich weiterhin vergrößern. g) Trocken über 
1,5n NaCl im Schälchen über Nacht; am nächsten Morgen noch ziemlich große 
Mittelfelder. h) Ebenso über 0,6 n; am Morgen das meiste turgeszent, nur die 
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jüngsten Blätter mit eingedellten Wänden. i) Trocken neben 1,2 n NaCl im 
Objektträger; nach 20 Minuten die Mittelfelder schon etwas verkleinert, noch 
nach 5 Stunden die Mittelfelder nicht ganz verschwunden. k) Trocken neben 
0,7 n NaCl im Objektträger; nach 5 Stunden die meisten Zellen mit kleinem Mit- 
telfeld, andere nur noch leicht eingedrückt. 1) Trocken neben 0,6 n NaCl; nach 
40—90 Minuten das meiste ziemlich straff, nur die jüngsten Blätter noch deutlich 
eingedellt. m) Frisch in 0,6 n NaCl gebracht; sehr regelmäßige Plasmolyse in den 
jungen, viel schwächere in den älteren Blättern; das entspricht den verschiedenen 
Graden der Deformation über derselben Lösung. — Grenzwert 0,6 n NaCl. 

47. Eu-Lejeunea spec. II. Tjibodas, 28. Januar. Gelbgrün, auf den Blättern 
eines Hymenophyllum, in jeder Zelle bis über 20 kleine Ölkörper. Lag seit dem 
19. Dezember, also 40 Tage lang, auf dem Tisch im Laboratorium, die Zellen sind 
tief eingedellt. a) Wird bei Benetzung sofort straff. b) Die frisch gewordenen 
Stämmchen lassen sich mit Inund 0,5n NaCl, auch mit 0,5 GM Rohrzucker 
plasmolysieren, sind also noch lebendig. c) Trocken neben Wasser, wird über 
Nacht straff. — Grenzwert etwa 0,4 n NaCl. 
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Abb. 8. Leptolejeunea Schiffneri, epiphyll. Blattspitze. Vergr. 300. 


48. Eu-Lejeunea spec. III, Micro-Lejeunea spec. (die Blätter fast nur als 
Wassersäcke ausgebildet), und Drepano-Lejeunea spec. auf den Zweigen einer 
großen Loranthacee, Macrosolen cochinchinensis, lagen seit dem 19. Dezember 
trocken auf dem Tisch im Laboratorium in Tjibodas. Am 26. Januar in eine 
Schale mit feuchtem Fließpapier, am 30. Januar eine Probe in Wasser gebracht, 
ganz gesund; alle drei Formen von 1 n NaCl sofort stark plasmolysiert, also noch 
lebend. 

49. Lepto-Lejeunea Schiffneri St. Tjibodas, 18. Dezember. Zart, auf den 
dicken Lederblättern eines kleinen freistehenden Ilex-Baumes im Garten vor dem 
Laboratorium; auch sonst eine der häufigsten Epiphyllen (Abb. 8). a) Frisch in 
0,5 n NaCl plasmolysiert. b) Trocken mit großen Mittelfeldern neben 0,5 n NaCl; 
nächsten Morgen die Mittelfelder sehr verkleinert, aber die Deformation uner- 
wartet stark. c) Der Ilex-Zweig bleibt über Neujahr in einem Glas mit Wasser 
stehen, ist am 26. Januar ganz trocken, die Blätter gerollt; die Lejeunea trocken, 
aber schön grün; einige Stämmchen in Wasser gebracht, die Zellen sehen gesund 
aus, werden einige Minuten später von 0,5 n NaCl teilweise plasmolysiert, stärker 
von 0,75 und von 1 n, leben also noch. 

49a. Lepto-Lejeunea Schiffneri St. Tjibodas, 7. Febr. Von einem Farnblatt. 
Versuche zur Frage der Permeabilität trocknen Plasmas. a) Trocken, mit sehr 
großen Mittelfeldern, in Wasser: in wenigen Sekunden straff. b) Trocken in 0,5 
und in 0,75 GM Rohrzucker: in weniger als 1 Min. straff. c) Trocken in 1,0 GM 
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Rohrzucker: die Blätter breiten sich rasch aus, aber die Seitenwände stehen noch 
lange als scharfe Kanten vor, die Mittelfelder bleiben dabei erhalten, die Außen- 
wände sind tief eingedellt; später teilweise runde Plasmolyse. d) Trocken in 
1,0 n NaCl: das kreisrunde Mittelfeld ist 5 Min. und länger zu sehen, „schmilzt“ 
allmählich ab; einige Zellen plasmolysieren sich von den Ecken schwach in etwa 
5Min. e) Trocken in 0,5 n NaCl: langsames Quellen der Protoplasten wie vorher, 
keine Eckenplasmolyse; nach 10 Min. sind die von der Schmalseite sichtbaren 
Randzellen ganz prall. f) Aus Wasser in 0,5n NaCl: augenblicklich kuglige 
Plasmolyse. g) Aus Wasser (nach Istiindigem Liegen) in 0,75 GM Rohrzucker: 
nach 2 Stunden (vorher nicht gepriift) groBenteils plasmolysiert. h) Aus Wasser 
in 1,0 GM Rohrzucker: nach 1 Stunde alles stark plasmolysiert, nur die gelb 
glänzenden, aber auch Chloroplasten enthaltenden Ozellen nicht (die Ozellen 
sind nicht weiter beobachtet worden; vgl. dazu ZwickeL 1932). i) Trocken ge- 
wesene Blätter sahen nach 20 Min. langem Aufenthalt in 0,5 n NaCl turgeszent 
aus; jetzt für 8—10 Min. in Wasser, darauf wieder in 0,5 n NaCl: das meiste nicht 
plasmolysiert, nur einige Zellen sofort leicht plasmolysiert. k) Nach weiteren 
10—15 Min. aus 0,5 in 0,75 oder in 1,0 n NaCl: sofort Plasmolyse, aber nicht 
rund, sondern lochförmig oder schief. — Ergebnis: trockene Blattzellen lassen ihr 
Plasma in 0,5 n NaCl-Lösung, die turgeszente Zellen kräftig plasmolysiert, ohne 
Plasmolyse aufquellen, von dem Salz dringt also ein gewisser Anteil ein; in 
stärkeren Salzlösungen werden so behandelte Zellen wieder plasmolysiert, aber 
von der Erhöhung des plasmolytischen Grenzwerts abgesehen, ist der Charakter 
der Plasmolyse gegen den normalen Zustand verändert. Auch Zucker scheint in 
das trockne Plasma einzudringen, doch in geringerem Maß. Durch kurzen 
Aufenthalt in Wasser, aber auch in den Lösungen, wird das Plasma semiper- 
meabel, so daß Plasmolyse möglich ist. 

50. Lepto-Lejeunea spec., auf den Blättern von Curculigo oberhalb von Tji- 
beureum, verhält sich wie Nr. 49; Austrocknen nicht beobachtet. 

51. Drepano-Lejeunea Thwaitesiana St. von den Blättern von Angiopteris 
ebenso, desgleichen einige andere epiphylle nicht bestimmte Lejeuneen; Grenz- 
wert immer in der Nähe von 0,5 n NaCl. 

52. Leptocolea spec. Tjibodas, auf den Blättern einer Palme, 13. Dezember. 
Blätter sehr zartwandig, jede Zelle mit zahlreichen kleinen, am Rand zu einem 
Ring geordneten Ölkörpern. a) In 0,5 n NaCl nicht, dagegen in 1 n sofort plasmo- 
lysiert. b) Feucht neben 0,5 n NaCl; nach 5 Tagen teils noch straff, teils einge- 
dellt, teils mit deutlichem farblosem Mittelfeld. c) Trocken neben 0,5 n NaCl; 
die Mittelfelder nach 1 Stunde verkleinert, nach 5 Tagen recht klein geworden. 

53. Leptocolea Karstenii St. Tjibodas, 27. Januar. Von einem Dikotylen- 
blatt. a) In 0,5 n NaCl ziemlich kräftig plasmolysiert. b) Trocken neben 0,5 n 
NaCl; Mittelfeld verkleinert, so noch am 3. Tag. 

54. Leptocolea lanciloba St. Tjibodas, 19. Dezember. Von einem Palmblatt, 
die zarten, verhältnismäßig großen Blätter sind der Unterlage mit dem Rand 
dicht angedrückt. Trocken mit sehr großen Mittelfeldern, nur die farblosen Zellen 
des Randes unverändert!. a) Bei Wasserzugabe verschwinden die Mittelfelder, 
ohne daß Luftblasen auftreten. b) Im bedeckten Schälchen über Wasser sind die 
Mittelfelder schon nach 4 Minuten merklich verkleinert, nach 17 Minuten sind sie 
verschwommen, die Zellen noch leicht eingedellt, bald darauf straff. 

55. Physocolea venusta St. Tjibodas, 19. Dezember. Zart, gelbgrün, Zellen 
mit spitzen Mamillen; auf den Blättern eines Hymenophyllum gegen Kandang 
Badag. In 0,5 n NaCl das Moos nicht, der Farn stellenweise sehr wenig plasmo- 








1 Über diese hyalinen Blattränder soll an anderer Stelle gesprochen werden. 
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her plasmolysiert. 

56. Metzgeriopsis pusilla Goes. Tjibodas, Dezember und Januar. Häufig auf 
den Blättern der verschiedensten Pflanzen: Dikotylen, Palmen, Angiopteris. 
Zellwände verhältnismäßig dick, viele kleine Ölkörper in den Zellen. a) Zellen 
des Thallus wie der Blätter frisch in 0,5 n NaCl nicht, in 0,75 n leicht, in 1 n stark 
plasmolysiert. b) Trocken, mit großen Mittelfeldern, über Wasser im bedeckten 
Schälchen; nach 7 Minuten schon die Mittelfelder verkleinert, später die lebenden 
Zellen — die des Thallus sind oft großenteils tot — alle straff. c) Trocken neben 
0,5n NaCl; am nächsten Morgen die lebenden Zellen ganz straff, die toten mit 
großen Mittelfeldern. d) Trocken neben 0,75 n NaCl; nächsten Morgen teilweise 
ziemlich straff. — Grenzwert etwa 0,7 n NaCl. 

57. Einige Lejeunea-Arten auf Kaffeeblättern. Beim Bratansee auf Bali, am 
28. Dezember in dem Pasar untersucht. Grenzplasmolyse mit 0,5 n NaCl. 


Musci. 

58. Fissidens anomalus Monte. Tjibodas, 14. Februar. Auf Bäumen am 
Pangerango, am 12. Februar, mittags 2 Uhr, trocken angetroffen, bei schwachem 
Sonnenschein. Flügel auf beiden Seiten mit weit vorgewölbten Zellen; diese Ma- 
millen dellen sich beim Austrocknen weit ein. a) Frisch in 0,5 n NaCl; die Zellen 
des Randes ganz leicht plasmolysiert, die der Fläche wegen der Mamillen nicht 
zu erkennen; in 0,75 n stark plasmolysiert. b) Trocken neben 0,5 n; am nächsten 
Morgen die Zellen nicht mehr deutlich eingedellt, aber das Blatt noch stark ver- 
krümmt. 

59. Funaria hygrometrica Hepw. Jena, März 1932. Schöne im Topf gezogene 
Rasen. a) Frische Blätter in 0,5 n NaCl; am Grund sehr stark, nach oben immer 
schwächer plasmolysiert; das Salz dringt wohl nicht nur von der Schnittfläche, 
sondern auch durch die Außenwände ein, trotzdem sind die Zellen auch an der 
Blattspitze immer von unten her plasmolysiert, und zwar konkav. b) Beim Aus- 
trocknen dellen die Zellen sich tief ein, bekommen große farblose Mittelfelder. c) 
Ein frisches und drei ausgetrocknete verkrümmte Blätter neben 0,5 n NaCl in 
denselben Objektträger gebracht; nach 30 Minuten ist das vorher frische Blatt 
größtenteils eingedellt, die ausgetrockneten schon etwas geschwollen; nach 
21/; Stunden das frische noch stärker deformiert, die trocknen stellenweise ge- 
schwollen, dort mit großen Luftblasen in den Zellen, sonst noch tief eingedellt; 
am nächsten Morgen das vorher frische Blatt mit großen farblosen Mittel- 
feldern. — Die Zellen der trocknen Blätter haben sich wohl nur so weit ent- 
faltet, als sie Luftblasen enthielten. Davon abgesehen ist die Deformation 
der Zellen neben der Salzlösung ungefähr gleich stark bei dem frisch gewesenen 
wie bei den ganz ausgetrocknet gewesenen Blättern. 

60. Rhodobryum roseum Limpr.. Jena, am 6. Dezember 1931 im Forst geholt. 
a) Frisch in 1,5 n NaCl eingetragen, sofort auf der ganzen Blattfläche stark plas- 

molysiert. b) Die Stämmchen bleiben in einer Glasschale, trocknen nach einigen 
Tagen aus. Am 14. März, also nach mehr als 3 Monaten, werden einige Stämm- 
chen über Nacht in Leitungswasser gelegt, sind am nächsten Morgen ganz frisch, 
doch ist das Plasma auffallend trübe, reich an Tröpfchen (wohl Fett); in 1,0 n und 
in 0,5 n NaCl werden die Blätter auch jetzt auf der ganzen Fläche sofort von bei- 
den Enden her schön konvex plasmolysiert. d) Ein nasses Blatt wird mit der 
Schere dem Nerv entlang durchschnitten; die eine Hälfte wird abgetrocknet und 
bis zu deutlicher Deformation der Zellen dem Austrocknen überlassen, die andere 
bleibt befeuchtet; so werden beide Hälften neben 0,5 n NaCl in denselben Objekt- 
träger gebracht; am nächsten Tag sind die beiden Hälften ungefähr gleich stark 
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deformiert: das vorher pralle Stück hat eingedrückte Wände, in dem vorher ausge- 
trockneten ist die Eindellung etwas zurückgegangen. 


61. Rhodobryum giganteum Scaime. Tjibodas, 30. Januar. An den Wegen im 
Walde, auf dem Boden, nicht epiphytisch, das größte Laubmoos. a) Frisch in 
0,25 GM Rohrzucker, nicht plasmolysiert, weder junge noch aite Blätter, weder 
nach 30 Minuten noch nach 14 Stunden. b) In 0,5 GM schreitet die Plasmolyse 
von der Schnittfläche her in 30 Minuten ein Stück weit gegen die Spitze fort, die 
Zellen des Randes sind nicht plasmolysiert, dafür stellenweise eingedellt; nach 
15 Stunden ist das Blatt vom Blattgrund bis auf ein Fünftel der Länge mit ab- 
nehmender Stärke plasmolysiert, darüber nicht mehr, also nimmt der osmotische 
Wert gegen die Spitze hin zu. c) In 0,75 GM Zucker; nach 12 Minuten ist ein 
Blatt von der Schnittfläche her einige Zellen weit plasmolysiert, weiter oben auf 
der Fläche sind nur da und dort einige Zellen plasmolysiert; nach 15 Stunden ist 
das Blatt ganz plasmolysiert, aber die Plasmolyse nimmt gegen die Spitze hin 
stetig ab; in einem Blatt, dem etwa die Hälfte schräg abgeschnitten war, rückte 
die Plasmolyse von beiden Schnittflächen her gegen die Mitte vor, und nach dem 
Ausgleich waren die Zellen in verschiedener Weise plasmolysiert: an der Spitze 
schwach und von oben her, in der Mitte stärker und von oben her, am Grund viel 
stärker und von unten her. — Die Versuche zeigen, daß der Zucker fast nur von 
Schnittflachen her einzudringen vermag, und daß der osmotische Wert von der 
Basis zur Spitze ansteigt; mittlerer osmotischer Wert etwa 0,6 GM Rohrzucker. 
d) Blätter, die seit 2 Tagen trocken lagen, werden in Wasser ziemlich rasch straff; 
in vielen Zellen treten während der Schwellung 1—3 Luftblasen auf, die meist in 
wenigen Sekunden verschwinden, seltener mehrere Minuten lang erhalten bleiben; 
wo die Luftblasen lagen, sieht man noch längere Zeit einen runden, von Chloro- 
plasten freien Raum. e) Zwei Stückchen eines seit 2 Tagen trocken liegenden 
Blattes, das eine vom Grund, das andere von der Spitze, neben 0,5 GM Zucker; 
nach 11/, Stunden sind in beiden Stücken die Zellen teilweise entfaltet, enthalten 
aber große Lüftblasen; nach weiteren 3 Stunden sind im Spitzenstück die Zellen 
teilweise ziemlich straff und luftfrei; nach wieder 4 Stunden ist die Luft im Spitzen- 
stück fast verschwunden, die Zellen großenteils prall; am nächsten Morgen ist das 
Spitzenstück lebend, luftfrei, das Basalstück ist noch reich an allerdings etwas 
verkleinerten Blasen, aber zum größten Teil tot. 


62. Macromitrium spec. Tjibodas, 15. Februar. An Bäumen im Garten. 
a) In 0,5 n NaCl keine Plasmolyse. b) Trocken neben 0,5 n NaCl; nach 2 Stunden 
die Zellen des Blattgrundes straff erscheinend, aber das Blatt noch zusammen- 
gekrümmt. 

63. Rhacopilum spectabile Rw. et Hsox. Tjibodas, 5. Februar. An Baum- 
stümpfen im Wald gegen Huis ten Bosch. Zellen klein. a) Frisch in 0,5 und 0,75 GM 
Rohrzucker nicht plasmolysiert, in 1 GM teilweise, besonders die großen Zellen 
neben der Rippe, plasmolysiert, die Plasmolyse schwer zu sehen; in längeren 
Zellen die Protoplasten oft in zwei Stücke zerlegt. b) Über Nacht ausgetrocknet, 
die Blätter verkrümmt, die Außenwände der Zellen scharf eingedellt, die Mittel- 
felder farblos. c) So neben 0,75 GM Zucker; nach 2 Stunden scheinen die Zellen 
an der Basis vergrößert; nach 8 Stunden sind die Zellen größtenteils noch leicht 
eingedellt, am stärksten die auf dem Rücken der Rippe, am wenigsten die an der 
Spitze; die großen Zellen neben der Rippe, aber auch andere da und dort, führen 
Luft und sind dann nicht mehr deformiert; am nächsten Morgen sind nur die 
Zellen an der Spitze noch etwas eingedellt, die am Grunde nicht, wohl weil sie 
Luft führen; das Blatt ist noch beträchtlich gerollt. d) Bei Wasserzugabe zum 
trocknen Blatt entfalten sich die meisten Zellen rasch ohne Blasenbildung, nur in 
den Streifen neben dem Nerv, etwa drei Zellen breit, erscheinen große Luftblasen, 
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die in wenigen Sekunden wegschmelzen. — Beim langsamen Schwellen im feuch- 
ten Raum scheinen also öfter Luftblasen aufzutreten, als bei raschem Schwellen 
in Wasser zur Beobachtung kommen. Auffallend häufig verfallen die Chloro- 
plasten der vorher ausgetrockneten Blätter nach Benetzung. 

64. Trachypus bicolor Rw. et Hscu. Tjibodas, 15. Februar. Mächtige Rasen 
im Nebelwald am Gipfel des Pangerango. Frisch in 0,5 n NaCl nicht plasmoly- 
siert. Trocken neben 0,5 n NaCl, nach weniger als 2 Stunden ziemlich straff, an 
der Spitze die Blätter vielleicht noch etwas zusammengedreht; nach 5 Stunden 
ebenso. 

65. Trachyloma indicum Mirr. Tjibodas, 15. Februar. An Bäumen im Wald 
nicht weit oberhalb des Gartens. Nur die dunklen Protonema-Brutkörper, die 
in Büscheln zwischen den Blättern vieler Zweigspitzen stehen (vgl. z. B. auch 
GIESENHAGEN S. 760 und Tab. 29), mit tief graubrauner Membran, sind unter- 
sucht worden. a) In 0,5n NaCl rund plasmolysiert. b) Trocken ziemlich stark 
deformiert; so neben 0,5n NaCl; nach 2 Stunden fast straff, die meisten Zellen 
ganz leicht eingedriickt. — Grenzwert 05 n NaCl. 

66. Papillaria leuconeura Jazc. Tjibodas, 5. Februar. Zierliches „Hänge- 
moos“ (GIESENHAGEN) aus dem dichtesten Wald über dem Garten. Zellen sehr 
klein, papillés. a) Frisch in 0,75 GM Zucker nicht plasmolysiert. b) Trocknes 
Seitenästchen im bedeckten Schälchen über Wasser; nach 30 Minuten anschei- 
nend turgeszent. c) Zwei trockne Stückchen, Basis und Spitze eines Seitenastes, 
neben 0,75 GM; nach 3 Stunden anscheinend straff, doch an der Basis noch de- 
formierte Zellen, schwer zu erkennen; nächsten Tag ebenso. 

67. Pinnatella anacamptolepis Brotu. Tjibodas, 9. Februar. An Bäumen 
neben epiphytischen Orchideen im Wald. Stengelblätter und kleinblättrige 
Flagellensprosse, ausgetrocknet, mit tief eingedellten Zellen, neben 0,5 GM Rohr- 
zucker. Nach 3 Stunden fast nicht mehr deformiert, Flagellen- wie Stengelblätter. 
Am nächsten Morgen fast turgeszent, höchstens ganz leicht eingedellt. 

68. Ephemeropsis tjibodensis Goes. Tjibodas, Dezember und Januar. Von 
den Blättern abgenommene Flocken trocknen im Laboratorium rasch aus; alle 
Zellen werden dabei bandförmig zerquetscht, auch die Brutkörper, in den zarten 
Zellen der Assimilatoren — so möchte ich die gebüschelten Endverzweigungen 
nennen, im Gegensatz zu den freilich auch sehr chlorophyllreichen ,,SpieBen“, 
welche diese Zweigbüschel und oft am Ende einen Brutkörper tragen — werden 
die Chloroplasten an die Querwände gedrückt, das Mittelstück der Zellen ist dann 
farblos (Abb. 9, b). a) Bei Wasserzugabe werden die trocknen Flöckchen in 
wenigen Sekunden straff, Luftblasen sind nicht beobachtet worden. b) Auch in 
Schälchen über Wasser werden sie nach dem Aufsetzen des Deckels sehr bald 
prall, am raschesten, in 2—3 Minuten, die vorher zerknitterten, farblos gerän- 
derten Brutkörper, in 5—15 Minuten die dickwandigen Zellen der kriechenden 
Hauptäste (Abb. 9, a) und der aufrechten Spieße; sehr langsam erholen sich die 
zarten Assimilatoren, in 15 Minuten nur zu einem kleinen Teil, andere überhaupt 
nicht; wahrscheinlich sind sie gegen die Behandlung der Experimente empfind- 
lich. c) Frisch in 0,25 GM Rohrzucker nicht plasmolysiert; in 0,5 GM die Spitzen- 
zellen dicker grüner Hauptäste ganz leicht plasmolysiert, alles andere, Spieße wie 
Assimilatoren, nicht; in 0,75 GM sofort starke Plasmolyse der grünen Hauptäste, 
schwächer die Plasmolyse der Spieße, noch schwächer die der Assimilatoren. 
d) In 0,75 n NaCl sofort stark plasmolysiert, in 0,5 n noch über Grenzplasmolyse 
in allen Zellen. e) Feucht neben einem großen Tropfen von 0,75 GM Zucker im 
Objektträger, ein Vaselinestrich verhindert die Berührung mit der Lösung: nach 
7 Stunden sind die zarten Endäste bandförmig; am nächsten Tage sind die Haupt- 
äste bandförmig, die aufrechten Triebe unten zylindrich, die Spitzen der Spieße 
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deformiert, die Assimilatoren in den unteren Teilen straff, oben flach. f) Trocken 
neben 0,5 GM Zucker; nach 50 Minuten (früher nicht geprüft) die Spieße und 
dicken Äste straff, die zarten Teile noch bandförmig; nach 7 Stunden die zarten 
teilweise straff; ein anderes Mal die Spieße nach 30 Minuten prall, die Assimilatoren 








Abb. 9. Eph opsis tjibodensis. a ein starker kriechender Haupttrieb des Protonema mit einem 

Seitenast, der sich sehr rasch bis zu den ganz zartwandigen Zweigchen verjüngt; b ein zarter 

Assimilatorast trocken und deformiert; c ein kriechender Haupttrieb mit Haftorganen, die eben- 
falls die Abnahme der Wanddicke gegen die Spitzen zeigen. Vergr. 300. 





noch nach 5 Stunden flach. g) Trocken neben 0,75 GM Zucker; nach 2 Stunden 
einige dicke Äste und ein Brutkörper prall, die zarten Zweige bandförmig; ein 
anderes Mal die Deformation der Spieße schon nach 20 Minuten verringert, am 
nächsten Morgen einige Spieße ganz prall, die Assimilatoren flach. h) Trocken 
neben 0,5 n NaCl; nach 40 Minuten sind die Spieße etwas straffer, am nächsten 











234 O. Renner: 


Morgen sizıd sie prall oder leicht deformiert, die Assimilatoren bleiben flach. 
i) Trocken neben 0,25 n NaCl; auch die Assimilatoren werden teilweise straff, 
aber sehr langsam. — Grenzwert etwa 0,5 n NaCl. — Die Assimilatoren trocknen 
leichter aus und erholen sich schwerer als die dickwandigen Teile, trotzdem sie 
etwas höheren osmotischen Wert haben, wohl wegen der Zartheit ihrer Wände. 

69. Eriopus remotifolius C. Mürz. Tjibodas, 3.—7. Februar. Im Wald von 
Huis ten Bosch, an den Zweigen von Sträuchern nahe dem Boden, auch auf dem 
Boden. Zellen sehr groß, rhombisch, dünnwandig. a) Frisch in 0,5 GM Rohr- 
zucker; in 15 Minuten von der Basis bis gegen die Mitte leicht plasmolysiert, nach 
45 Minuten noch etwas über der Mitte Grenzplasmolyse, weiter oben nicht plas- 
molysiert, ebenso am nächsten Tag; die grünen Brutkörper auf Protonemafäden 
zu einem kleinen Teil plasmolysiert. b) In 0,75 n NaCl alles sehr stark plasmo- 
lysiert. c) Trockene Blätter mit sehr großen Mittelfeldern und ein Büschel band- 
förmig deformierter Protonema-Fäden neben 0,5 GM Zucker; nach 20 Minuten 
die Mittelfelder verkleinert, die Fäden noch bandförmig; am nächsten Morgen am 
älteren Blatt die Zellen der oberen Hälfte straff, die der unteren eingedellt, Pro- 
tonema teils prall, teils deformiert; am jüngeren Blatt reicht die Eindellung der 


en. à: 07: aces — En 
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Abb. 10. Eriopus remotifolius. Eine Zelle vom Blatt, a trocken, mit zwei kleinen Luftblasen 


im Inneren, mit tief eingedrücktem farblosem Mittelfeld, b unmittelbar nach dem Schwellen in 
Wasser, die Luftbl größert. Vergr. 300. 





Wände fast bis zur Spitze; das ältere Blatt enthält mehrere Gruppen luftführen- 
der Zellen, die teils Verbindung mit der Schnittfläche haben, teils nicht. d) Ein 
frisch abgenommenes Blatt während des Austrocknens verfolgt; die meisten 
Zellen deformieren sich wie gewöhnlich; eine Anzahl Zellen am Blattgrund aber, 
die an angeschnittene grenzen, lassen Luftblasen auftreten, die sich ohne Defor- 
mation der Zelle vergrößern, bis sie die Zelle füllen; aus diesen Zellen springt in 
die benachbarten zunächst leicht deformierten Zellen eine Luftblase über, an der 
Spitze oder seitlich, die sich vergrößert; der ersten Blase kann, bevor sie viel 
größer geworden ist, eine zweite folgen; bald rückt die Luft nicht weiter vor; 
daneben gibt es aber auch Inseln luftführender Zellen weiter oben im Blatt, ohne 
Zusammenhang mit der luftführenden Zone an der Schnittfläche. e) Ein schönes 
Blatt von einem seit mehreren Tagen trocken liegenden Stämmchen mit der 
Schere vorsichtig abgeschnitten, trocken gemustert; in einigen Zellen sind kleine 
Luftblasen innerhalb der Protoplasten deutlich zu sehen (Abb. 10, a), die sich bei 
Wasserzugabe mit dem Schwellen der Wände rasch vergrößern (Abb. 10, b) und 
nach wenigen Sekunden unter Hinterlassung eines Wirbels sich auflösen; 20 Mi- 
nuten nach der Benetzung lassen die Zellen sich mit 0,75 n NaCl kugelig plasmo- 
lysieren. f) In den trocknen Zellen ist das Cytoplasma im großen farblosen Mittel- 
feld als ganz feines Maschenwerk zu sehen; nach Wasserzugabe schwimmt dieses 
Gitter zuerst in der Zellmitte, dann zieht es sich zu einem Klümpchen zusammen, 
dessen weiteres Schicksal nicht mit Sicherheit verfolgt werden konnte; nach dem 
Turgeszentwerden ist auf beiden Außenwänden ein zartes Plasmawabenwerk zu 
erkennen. 








x 
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Hymenophyllaceen. 

70. Trichomanes filicula Bory. Buitenzorg, 20. November. Von einem Baum 
mit Brettwurzeln im Garten, am Vormittag bei Sonne geholt, trocken angetroffen, 
im Laboratorium bei 73% Luftfeuchtigkeit wohl noch weiter ausgetrocknet. Die 
Zellen mit tief eingedrücktem, aber nicht farblosem Mittelfeld. a) In Wasser 
schwellen die Zellen langsam, in vielen werden dabei Luftblasen sichtbar, die dann 
langsam verschwinden. b) Bei Zugabe von Alkohol zum Wasser schmelzen die 
Blasen rasch weg; wo eine Blase lag, bleibt ein farbloser, chlorophyllfreier Fleck. 
c) Ein trocknes Stückchen wird in ein Schälchen über Wasser gebracht; am näch- 
sten Tag scheint das Stück turgeszent; ob die Blasen verschwunden waren, wurde 
nicht untersucht. 

71. Trichomanes filicula Bory. Buitenzorg, November. Von einem Baum 
im Zingiberaceenquartier, vormittags 10 Uhr frisch geholt. a) Unter dem Mikro- 
skop dem Austrocknen überlassen, bei 76% Luftfeuchtigkeit; die Außenwände 
dellen sich ein, die Seitenwände stehen als scharfe Kanten vor. b) Frisch in ein 
Schälchen über 1,5 n NaCl gebracht; nach 10 Minuten sind die Wände etwas ein- 
gedellt, nach 1 Stunde sehr stark. c) Trocken über 0,6 n NaCl; nach 1 Stunde die 
Eindellung sehr zurückgegangen; nach 5 Stunden teils straff, teils leicht einge- 
dellt; am nächsten Morgen ebenso. — Grenzwert 0,6 n NaCl. 

72. Trichomanes apiifolium Presi. Tjibodas, 28. Januar, am Grunde von 
Bäumen im Wald, morgens frisch geholt. a) Ein Fiederchen in 0,5 n NaCl einge- 
tragen; nach 10 Minuten von der Schnittfläche her 2—3 Zellreihen weit kräftig 
plasmolysiert, nach 30 Minuten zehn Zellreihen weit, am nächsten Morgen alle 
lebenden Zellen plasmolysiert; das Salz dringt nur von der Schnittfläche her ein. 
b) Eine Fieder lag über Nacht offen auf dem Tisch, die Zellen sind jetzt tief ein- 
gedellt und haben große farblose Mittelfelder. c) Am Nachmittag darauf ein trok- 
kenes Stückchen in Regenwasser gebracht, wird ganz langsam turgeszent; nach 
2 Stunden, vielleicht schon früher, ist das Stück ganz straff. d) Ein trocknes 
Stückchen neben 0,5 n NaCl in Objektträger gebracht; nach 1 Stunde nicht ver- 
ändert; am nächsten Morgen das vorher gerollte Stückchen flach, die Mittelfelder 
kleiner; am nächsten Tag nicht weiter verändert. e) Ein trocknes Stückchen 
neben 0,25 n NaCl; nach 4 Stunden ist das Stückchen ausgebreitet, viele Zellen 
erscheinen ziemlich straff. — Grenzwert zwischen 0,5 und 0,25 n NaCl. 

73. Trichomanes radicans Sw. Jena, Dezember 1931, aus dem Hymenophyl- 
lenhaus. Ein junger frisch geholter Wedel zeigt straffe Zellen. a) Beim Aus- 
trocknen auf dem Tisch dellen die Wände sich tief ein, es entsteht in jeder Zelle 
ein großes farbloses Mittelfeld. b) Bei Wasserzugabe zum trocknen Stück treten 
überall große Luftblasen auf, die langsam kleiner werden. c) Ein frisches Fieder- 
chen in 1,5 n NaCl gebracht; nach 5 Minuten etwa fünf Zellreihen weit plasmo- 
lysiert, die Protoplasten alle von der Schnittfläche weg gegen die Spitze hin ver- 
lagert; nach 10 Minuten ist die Plasmolyse weiter vorgedrungen, auch eine Insel 
von Zellen nahe der Spitze ist leicht plasmolysiert, anscheinend um eine Gruppe 
toter Zellen gelegen; nach 13 Minuten ist eine zweite kleine Insel plasmolysiert; 
noch nach 20 Minuten sind die Randzonen und viele andere Stücke nicht plasmo- 
lysiert; nach 1 Stunde die nicht plasmolysierten Teile mit Fließpapier abgetupft, 
die Zellen sind etwas eingedellt; jetzt wird das Fiederchen im nicht plasmo- 
lysierten Teil durchschnitten, die Stücke wieder in 1,5 n NaCl gebracht; nach 
einiger Zeit an den neuen Schnittflächen nur teilweise unregelmäßige Plasmolyse, 
also war das Fiederchen vor dem Einlegen in die Lösung wohl stellenweise etwas 
angewelkt gewesen. d) Ein frisches Fiederchen mit der Nadel mehrmals ange- 
stochen, so in 1,5 n NaCl; nach 10 Minuten von den Schnittflächen und Stich- 
stellen her plasmolysiert, sonst nicht. e) Ein Stückchen lag einige Stunden lang 
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in Leitungswasser; dann in 1,5 n NaCl eingetragen; nach 15 Minuten von der 
Schnittfläche her 15—20 Zellen weit plasmolysiert, außerdem einige Zellen neben 
einer Nervenendigung, sonst nichts plasmolysiert; nach dem Abtrocknen scheinen 
die nicht plasmolysierten Zellen leicht eingedellt. f) Ein frisch abgeschnittenes 
sehr kleines Stückchen neben 1,5n NaCl in Objektträger; nach 10 Minuten einige 
Zellen leicht deformiert, nach 15 Minuten schon viele Zellen deutlich, nach 25 Mi- 
nuten noch mehr eingedrückt; nach 2 Stunden das Stückchen geschrumpft, die 
Zellen tief eingedellt, teilweise mit farblosem Mittelfeld. g) Dieses Stückchen, mit 
großen Mittelfeldern, nach 4 Stunden aus dem Objektträger genommen, in Objekt- 
träger neben Wasser gebracht; nach 10 und 25 Minuten kaum verändert; nach 
2 Stunden die Mittelfelder verschwunden, aber die meisten Zellen noch deutlich 
eingedrückt; am nächsten Morgen straff. — Das Salz dringt nur von Wunden her 
ein. Austrocknen und Wiederstraffwerden verlaufen recht langsam. 

74. Prothallium von Trichomanes spec., wahrscheinlich von Tr. radicans Sw. 
Jena, Dezember 1931, aus dem Hymenophyllenhaus, frei aufgegangen, sehr gut 
entwickelt. a) Die dicken prallen Fäden trocknen auf dem Objektträger viel lang- 
samer aus als Trentepohlia aurea, erst nach 3 Minuten erscheinen sie kräftig de- 
formiert. b) So in ein Schälchen über Wasser; nach 5 Minuten nicht verändert, 
während daneben trocken gewesene T'rentepohlia ganz straff geworden ist. c) Das- 
selbe Stückchen, noch immer deformiert, neben Wasser in Objektträger gebracht; 
nach 30 Minuten kaum verändert, nach 21/, Stunden fast turgeszent, nach 5 Stun- 
den alles straff. — Auch das Prothallium von Trichomanes trocknet langsam aus 
und wird langsam straff. 


If. Allgemeines. 


1. Das Austrocknen. 


Beim Austrocknen unter natürlichen Bedingungen werden die Zellen 
der untersuchten Algen, Moose, Hymenophyllaceen, auch die Pilzhyphen 
der Flechte Dictyonema durch Kohäsionszug (STEINBRINCK, 1899, 1900, 
1910) derart deformiert, daß die Außenwände sich aufeinander pressen 
und der Zellinhalt an den Seitenwänden zusammengedrängt wird: die 
Zellen „schrumpfeln‘“ (STEINBRINcK;; Bilder auch bei ILJIN 1930, S. 403). 
Ein so weitgehendes Austrocknen ist in Buitenzorg und in Tjibodas, 
ebenso auch in Ostjava, in Bali und in Sumatra, selbst mitten in der 
Regenzeit während sonniger Tagesstunden ganz gewöhnlich. Die Außen- 
wände von Pleurozia gigantea sind so kräftig, daß sie sich nicht wie die 
der anderen Moose einfach eindellen können, sondern in unregelmäßigere 
Falten legen. 

Die dicken Wände der epiphytischen Lebermoose verlieren beim Aus- 
trocknen deutlich an Volumen und erweisen sich damit als Wasser- 
speicher, als die sie von GoEBEL (1898, S. 301; für Laubmoose 8. 362; 
ebenso 1930, S. 683, 788, 956) erkannt worden sind. Solche starken 
Wände sind nur bei den auf Rinden, mitunter hoch in den Baumkronen 
lebenden Arten gefunden worden, nicht bei den zarten, immer dem Boden 
nahen Epiphylien. Die Bedeutung der oft dicken Hyphenwände der 
Flechten für deren Wasserhaushalt ist von GoEBEL (1926, 1928) und auch 
von STOCKER eingehend dargestellt worden. 
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Nur geringfügige Deformation erleiden solche Zellen, die sehr viel 
Plasma mit Einschlüssen und so gut wie keine Zellsaftvakuolen besitzen 
(Scytonema, Trentepohlia crassisaepta, Phycopeltis). — Dasselbe findet 
Frrrscx (1922, S. 10, 14) bei rinden- und erdebewohnenden Grünalgen, 
die keine Vakuolen haben. Die kugligen Zellen von Pleurococcus Naegelii 
werden beim Austrocknen eckig, die Fäden des Hormidium-Zustandes 
von Prasiola crispa bekommen leichte Längsfalten. Bei dem auf Erde 
wohnenden Zygogonium (Zygnema) ericetorum wird der Protoplast in 
längeren Trockenzeiten hoch viscos, fast starr (FRITSCH u. HAINES 8. 719; 
Fritsch 1922, S. 14; FerrscH 1916). 

Luftblasen, mitunter schon in der trockenen deformierten Zelle zu 
entdecken (vgl. Eriopus, Nr. 69), viel leichter unmittelbar nach Wasser- 
zugabe, am sichersten bei langsamer Schwellung in Zuckerlösung oder 
in feuchter Luft zu beobachten!, treten besonders in großen und dick- 
wandigen Zellen auf; sie sind nie bei den zarten epiphyllen Lebermoosen 
und bei Ephemeropsis gefunden worden, auch nicht bei Trentepohlia und 
in den Hyphen von Dictyonema, am regelmäßigsten bei den Hymeno- 
phyllaceen (vgl. SHREVE, S. 207 ; HOLLE) und beigroßzelligen Laubmoosen 
wie Eriopus, im trocknen Blatt zunächst immer in der Nähe der Außen- 
wie der Seitenwände?. — Daß ILsın (1930, S. 402) bei Mnium nie Luft- 
blasen im Zellinneren fand, ist auffallend; hier wie in gewissen anderen 
Punkten bleiben seine Beobachtungen an Moosen hinter denen seiner 
Vorgänger (G. SCHROEDER, STEINBRINCK, HOLLE) eher zurück, als daß 
sie darüber hinausführen. 

Die sehr kleinen Zellen der Flechtenpilze lassen beim Austrocknen 
ohne auffällige Deformation Luftblasen auftreten; so die Rindenschich- 
ten von Leptogium (Abb. 2), Peltigera, die Hyphen von Coenogonium und 
die der Rhizinen von Sticta (vgl. GoEBEL 1926, 1928; Stocker 1927). 
Auch bei Glyzerinzugabe ‚springen‘ einige Rindenzellen. In den Rhi- 
zoiden von Sticta ist beobachtet, daß die Blasen beim Austrocknen ganz 
plötzlich da sind, meist nach geringer Deformation der Hyphenwand, und 
sich dann langsam bis zur vollen Größe der Vakuole ausdehnen; das er- 
innert ganz an das Verhalten der Annulus- und der Haarzellen (HOLLE). 
Was hier die Deformation der Zellwände erschwert und die Zerreißung 
des Inhalts begünstigt, ist wohl in erster Linie die Kleinheit der Zellen. 
Über die auffallend geringe Größe der zum Zerreißen führenden Span- 
nungen vgl. unten (S. 244). 

An abgeschnittenen Blättern des Laubmooses Eriopus ist beobachtet, 
daß Luftblasen von der Schnittfläche her ein paar Zellreihen weit in un- 
verletzte Zellen eindringen, vermutlich durch die Plasmodesmenporen. 


1 STEINBRINCK (1910, S. 23) empfiehlt Zugabe von flüssiger Glyzeringelatine 
zum trocknen Objekt. 
2 BENEcKE (1914, S. 65) spricht von einer „eigenartigen Plasmolyse“. 
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Das Vorkommen solcher Poren in den Tüpfelhäuten des toten Marks von 
Sambucus ist von meinem Schüler FRENZEL (S. 656) durch die unmittel- 
bare Beobachtung des Durchtritts von Tuschepartikelchen mit aller 
Sicherheit bewiesen worden, dasselbe ist für die Tüpfel der Tracheiden 
von Pinus und Ginkgo außer Zweifel gestellt (FRENZEL S. 654); die An- 
nahme von JUNGERS, daß die Plasmodesmen nur Strukturelemente der 
Zellmembran, keine wirklichen Durchbrechungen seien, kann also min- 
destens nicht allgemeine Geitung beanspruchen. Und daß Plasmodesmen 
bei den Moosen nicht fehlen, ist ja bekannt (A. Meyer gibt S. 520 als 
Autoren KIENITZ-GERLOFF und PISKERNIK an; KOHL hat den Nachweis 
schon 1897 geführt und 1902 wiederholt). 

Tote Zellen in den Fäden der Trentepohliaceen wie in den Blättern 
der Moose und der Hymenophyllaceen führen, wie lange bekannt, immer 
Luft. Woher diese Luft stammt, ob sie nicht wenigstens zum Teil auf den 
Sauerstoff zurückgeht, der aus den benachbarten lebenden Zellen bei der 
Photosynthese ausgeschieden wird, wissen wir nicht. Wenn die lebenden 
Zellen beim Austrocknen keine Luftblasen auftreten lassen, was ja vor- 
kommt, ist schwer einzusehen, warum es dann die toten Zellen tun sollen. 
Ist einmal eine wenn auch noch so kleine Gasblase vorhanden, so kann 
sicher Luft aus der Atmosphäre auf dem Wege der Lösung im Membran- 
wasser eindringen. — STEINBRINCK (1903, S. 131) ist durch seine experi- 
mentellen Beobachtungen zu der Vorstellung geführt worden, daß bei 
den Blättern von Mnium die obere und die untere Außenwand der Zellen 
sich gegen den Durchtritt von Luft ganz verschieden verhalten; das Be- 
weismaterial müßte wohl noch einmal geprüft werden. 


2. Das Wiederstraffwerden in Wasser. 


Bei Wasserzugabe werden die meisten der untersuchten Objekte, 
wenn sie vorher lufttrocken waren, augenblicklich straff, auch die grö- 
Beren im Laufe weniger Sekunden. Beträchtlich langsamer erfolgt das 
Turgeszentwerden bei den Thallis von Pallavicinia, bei dem großen Erd- 
moos Rhodobryum giganteum, besonders langsam bei den Hymenophylla- 
ceen. Es ist der Vorgang, den wir seit STEINBRINCK (1899) als elastische 
Entfaltung oder Schwellung verstehen. 

Waren in den Zellen Luftblasen vorhanden, so verschwinden diese 
beim Befeuchten immer, falls die Zellen noch leben ; meistens, wenn sie 
recht klein sind, blitzschnell, viel langsamer bei den großen Laubmoosen, 
am langsamsten bei den Hymenophyllaceen. Die Luft wird augenschein- 
lich unter dem Drucke des quellenden Zellinhalts bzw. des wasseran- 
saugenden Zellsafts gelöst. : 

Ausscheidung der vorher in den Zellen eingeschlossenen Luft auBer- 
halb des Pflanzenkérpers ist nur bei Peltigera beobachtet (schon von 
GoEBEL 1926 a, S. 159; 1926 b, S. 33, 44; 1928, S. 205; weniger genau von 
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Stocker $. 342); es gibt kaum ein Objekt, an dem die Durchlässigkeit 
der gequollenen Zellwand für Luft, natürlich in gelöstem Zustande, so 
augenfällig wäre wie hier. In den anderen Fällen ist die Menge der zu 
lösenden Luft oder die Geschwindigkeit des Lösungsvorganges infolge 
des Membranwiderstandes (Laubmoose, Hymenophyllaceen, vgl. unten) 
zu gering, als daß das Wasser außerhalb der Zelle sich mit Luft stark 
übersättigen könnte. 

GoEBEL hat die Frage, ob die im lufttrockenen Zustande luftführen- 
den Zellen der Flechten tot oder lebendig sind, offen gelassen ; Plasma hat 
er in den Rindenzellen von Peltigera angetroffen (1926 b, 8. 32). Der Um- 
stand, daß sie sich normal plasmolysieren lassen, beweist, daß die Zellen 
leben. 

Auch alle übrigen Objekte erwiesen sich, wenn sie einige Tage trocken 
gelegen hatten, bei Befeuchtung lebendig, wie die Möglichkeit der Plas- 
molyse zeigte. Die epiphylle Leptolejeunea Schiffneri und einige andere 
zarte Lejeuneen von den Zweigen einer Loranthacee lebten auch wieder 
auf, nachdem sie im Laboratorium von Tjibodas 5 Wochen lang trocken 
gelegen hatten, so trocken, wie ein Gegenstand in Tjibodas während der 
Regenzeit eben sein kann. Epiphylle Lebermoose, die mit der Luftpost 
von Java nach Jena geschickt wurden — die ganze Reise dauerte so etwa 
14 Tage —, kamen lebend an, aber alle Moose, die herbarmäßig präpa- 
riert, auf dem gewöhnlichen Wege nach Europa kamen, starben ab, was 
bei der in den Frachträumen der Dampfer herrschenden Hitze nicht zu 
verwundern ist. — Über die Luftfeuchtigkeit bei den Versuchen vgl. 
unten S. 240. 

Der Behauptung Izrins (1927, S. 961; auch 1930, 8.401), daß nur 
Zellen mit wenig Vakuolenraum das Austrocknen vertragen, weil in zell- 
saftreichen Zellen das Plasma beim Austrocknen ,,zerrissen“ werde, kann 
in der Verallgemeinerung nicht zugestimmt werden. Die untersuchten 
Epiphyten haben großenteils sehr viel Zellsaft, wie die sehr starke De- 
formation beim Austrocknen zeigt (vgl. Abb. 2), und trotzdem leben sie 
wieder auf. Daß die nach ihren Standorten am meisten ,,xerophil“ er- 
scheinenden Trentepohliaceen sehr viel Plasma mit nicht wässerigen Ein- 
schlüssen haben, verträgt sich allerdings gut mit ILsıss Theorie, und man 
müßte noch — übrigens schon der ökologischen Einsicht wegen, ganz ab- 
gesehen von der aufgeworfenen Streitfrage — prüfen, ob etwa die epi- 
phyllen Lebermoose des Regenwaldes ebenso scharfes Austrocknen ver- 
tragen wie Phycopeltis und Trentepohlia crassisaepta. Vielleicht spielen 
die Ölkörper der Lebermoose eine gewisse Rolle im Sinne ILsıns. 


3. Das Wiederstraffwerden in feuchter Luft. 


Die untersuchten Kleinepiphyten vermögen sämtlich, wenn sie luft- 
trocken geworden sind, aus dampfgesättigter Luft soviel Wasser zu kon- 
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densieren, daß sie wieder straff erscheinen. Vorher tief eingedellte Zell- 
wände entfalten sich, das Plasma quillt, etwa vorhandene Luftblasen ver- 
schwinden, die Chloroplasten nehmen ihre normale Lage an, und auch 
die Vakuolen werden wieder hergestellt. Ob man das Erhaltenbleiben 
kleiner Reste konzentrierten Zellsafts beim Austrocknen oder wenigstens 
bei schwachen Graden des Austrocknens annehmen muß, ist nicht klar. 

Man müßte bei solchen Formen, die scharfes Trocknen aushalten, 
prüfen, ob sie auch nach extremen Wasserverlusten die Vakuolen mit 
Hilfe von Wasserdampf wieder herstellen können, oder ob sie dann tropf- 
bar flüssiges Wasser nötig haben. Bei den Experimenten in Java war die 
relative Luftfeuchtigkeit ! immer hoch; sie betrug im Treublaboratorium 
in Buitenzorg Ende November am Mittag 73—76% bei 27—28° C Luft- 
temperatur, in Tjibodas im Laboratorium Ende Januar und Anfang 
Februar morgens 9 Uhr 88—90% bei 18—19,5°C. „Lufttrockenheit‘ 
bedeutete also einen Zustand, wie er neben einer 2,5—6 n NaCl-Lésung 
erreicht wird, und entsprach in Buitenzorg einer Saugkraft von etwa 
400, in Tjibodas einer solchen von etwa 150 Atmosphären (vgl. die Tabelle 
unten S. 256, oder WALTER 1930, S. 159). — Zahlen, die das meteoro- 
logische Observatorium in Batavia für den Dezember 1914 angibt, sind: 
In Buitenzorg, bei 240 m Höhe, morgens 8 Uhr 81,6%, mittags 67,0%, 
Maximum in der Nacht 88,6% ; in Tjibodas, bei 1400 m Höhe, morgens 
8 Uhr 84,6%, mittags 81,9%, Maximum in der Nacht 91,8%. Die höchste 
Saugkraft der freien Luft würde danach im Dezember in Buitenzorg über 
500 Atmosphären betragen, in Tjibodas etwa 260 Atmosphären (vgl. die 
Tabelle bei WALTER 1930, S. 159). 

Primär sind es natürlich immer die Zellwände, die Wasserdampf kon- 
densieren (K. MÜLLER, 8. 596; GoEBEL 1930, S. 956; STOCKER, S. 337; 
MAYER u. PLANTEFOL S. 206), aber das Plasma setzt sich durch Wasser- 
aufnahme aus der berührenden Wand rascher oder langsamer mit der 
quellenden Wand ins Gleichgewicht und verzögert die Sättigung der Mem- 
bran. Sind Risse im Zellinhalte aufgetreten, so kann die Zellwand sich 
derart entfalten, daß im Zellinneren große Luft- bzw. Dampfräume sich 
bilden, die aber mit der Zeit wieder verschwinden. Natürlich dauert es 
in solchen Fällen geraume Zeit, bis diese Gasblasen, die z. B. bei Rhodo- 
bryum den größten Teil der Zelle einnehmen können, durch Zellsaft er- 
setzt sind. Aber auch wenn die Zellen keine Luftblasen mehr enthalten, 
wird die völlige Sättigung im Dampfraum besonders bei dicken, stark 

1 Einige mit einem LamBrecHtschen Schleuderpsychrometer gewonnenen 
Daten, aus denen die Luftfeuchtigkeit nach einer graphischen Tabelle berechnet 
wurde, sind: a) im Treub-Laboratorium: 20. November, mittags 12 Uhr: 28— 
24,2 = 3,89; 22. November, 11 Uhr: 27,6—24,4 = 3,20; b) im Laboratorium von 
Tjibodas: 30. Januar, 9.30 Uhr a. m.: 19,4—18,4 = 1,09; 9.40 Uhr: 19,6—18,5 = 
1,10; 4. Februar 8 Uhr a. m.: 18,1—17,0 = 1,19; 7. Februar, 8.30 Uhr a. m.: 
17,9—16,7 = 1,20. 
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quellbaren Membranen sich lange hinauszögern, weil das Dampfspan- 
nungsgefälle Luft-Pflanze allmählich fast unmerklich wird. Und erst 
recht wird das für dickere Zellkörper gelten. So ist es zu verstehen, wenn 
Moose im feuchten Raume ebenso wie Filtrierpapier selbst in 14 Tagen 
noch nicht Gewichtskonstanz erreichen (K. MÜLLER, S. 594; kürzere Ver- 
suchszeiten für Moose: 10 Tage bei MAGDErRAU, 8.422, 3 Tage bei 
PLANTEFOL, S. 104; für Flechten: 9 Tage bei STOCKER, S. 339, 3 Tage bei 
KoLumse). In meinen Versuchen war der Ausgleich viel früher erreicht, 
weil immer nur kleine dünne Stücke verwendet wurden. 

Man könnte denken, daß bei den dünnwandigen, mit großen Vakuolen 
versehenen Zellen der Epiphyllen (vgl. Lejeunea, Abb. 7, 8) die Sätti- 
gung rascher erreicht wird, weil das aufzunehmende Wasser nicht in 
dicken, stark quellenden Wänden auf größere Strecken hin sich be- 
wegt, sondern die dünne, nicht sehr quellbare Wand rasch durch- 
wandert und dann in die Vakuole übergeht, wo sich viel leichter ein 
Ausgleich der Konzentration vollziehen wird als in der Membran ein 
Ausgleich der Quellung. Am ungünstigsten werden in dieser Bezie- 
hung die dicken Thalli der Flechten und die stärkeren Stämmchen der 
Moose gestellt sein. 

Wenn K. MiituEr (S. 596) meint, es sei nur die Zellwand, die bei den 
Moosen Wasserdampf kondensiere, und der Zellinhalt nehme an der 
Wasseranziehung gar nicht Teil, so läßt sich das sicher nicht aufrecht er- 
halten; die mikroskopische Beobachtung, die er unterlassen hat, gibt 
klaren Aufschluß, und seine Versuche mit lebendem und totem Material 
sind nicht eindeutig. Auch STocKeErs Darstellung des Wasserhaushalts 
der Flechten läßt gelegentlich (z. B. S. 337) den Zellinhalt hinter der 
Hyphenwand vielleicht zu sehr zurücktreten; freilich ist nicht zu be- 
streiten, daß gerade hier die Membran praktisch durchaus im Vorder- 
grund steht. 


4. Die Gleichgewichte mit Luft von verschiedener Feuchtigkeit. 
Die Grenzschrumpfelung (Grenzdeformation). 

Auch in einer Atmosphäre, die von der Sättigung nicht weit entfernt 
ist, verlieren die geprüften Objekte ihren Turgor unter Deformation der 
Zellen, natürlich langsamer als in trockener Luft. Das Sättigungsdefizit, 
das eine eben merkbare Deformation, die Grenzschrumpfelung, hervorruft, 
muß der Dampfdruckerniedrigung einer Lösung, die Grenzplasmolyse 
verursacht, ungefähr entsprechen, mit einer Einschränkung, von der 
unten (S. 250) die Rede sein wird. Im allgemeinen war allerdings die 
Schrumpfelung über einer Lösung, in der dasselbe Objekt Grenzplasmo- 
lyse zeigte, überraschend stark. Ob die Permeabilität für das am meisten 
verwendete Kochsalz dabei eine maßgebende Rolle spielt — beteiligt 
wird sie wohl sein — oder das bei ,,Grenzplasmolyse“ vom Protoplasten 

Planta Bd. 18. 16 
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freigegebene Stück des Zellraums unterschätzt wird, ist nicht klar. Die 
nächste Aufgabe beim Ausbau der Methode wird sein, festzustellen, ob 
die Ermittlung der Grenzschrumpfelung, die ja von der Impermeabilität 
des Plasma für gelöste Stoffe ganz unabhängig ist, bei geeigneten Ob- 
jekten der Ermittlung der Grenzplasmolyse vorzuziehen ist, wenn der 
osmotische Wert bestimmt werden soll. Prinzipiell scheint auch die Mög- 
lichkeit gegeben, die Saugkraft einer Zelle oder eines Gewebes im nor- 
malen Zustand durch Beobachtung neben statt in Lösungen zu be- 
stimmen. Aber praktisch werden Dimensionsänderungen im Luftraum 
wohl schwerer zu verfolgen sein als in flüssigen Medien. 

Derselbe Grad der Deformation, der in einer Umgebung von gewissem 
Dampfgehalt vom voll turgeszenten Zustand her erreicht wird, stellt sich 
auch ein, wenn die Objekte lufttrocken in die betreffende Luftfeuchtig- 
keit gebracht werden; das Schwellen trockener Teile in den feuchten 
Kammern ist in den Versuchen öfter beobachtet worden als das Schrum- 
pfeln wassergesättigter. Es zeigt sich also, daß die untersuchten Pflanzen 
auch aus nicht vollkommen gesättigter Luft Wasserdampf bis zum Gleich- 
gewicht aufnehmen. 

Ob Schwellung und Schrumpfelung genau reversible Vorgänge sind, 
läßt sich am anschaulichsten dadurch prüfen, daß ein turgeszentes und 
ein ausgetrocknetes Stück derselben Pflanze (der Versuch ist z. B. mit 
Metzgeria, Plagiochila gemacht worden) miteinander ohne Flüssigkeit in 
denselben kleinen Raum gebracht werden. Jetzt schwillt das trockene 
und schrumpfelt das straffe Stück, aber es dauert mehrere Tage, bis der 
Ausgleich sich einstellt, und ob er vollständig wird, muß noch genau ge- 
prüft werden. — Mayer u. PLANTEFOL (1924, S.204) betonen für Moose 
die ,,réversibilité del’hydratation‘ ; im Gleichgewicht mit der Atmosphäre 
entspricht einem gewissen Wassergehalt eines Mooses immer die gleiche 
Dampfspannung, wobei es, „wenigstens bei mittleren Werten‘, gleich- 
gültig ist, ob das Gleichgewicht durch Abgabe oder durch Aufnahme von 
Wasser hergestellt wurde. WALTER, der die Daten von MAYER u. PLAN- 
TEFOL verwendet (1925, S. 93), nimmt keine Veranlassung, die Frage der 
Reversibilität zu erörtern. 

Bei den geprüften Laubmoosen (Rhodobryum, Eriopus, auch Funaria) 
nimmt die plasmolytische Grenzkonzentration von der Basis zur Spitze 
der Blätter stetig zu, wie das BENDER allgemein gefunden und Lam- 


1 Die Gewichtsveränderung von Pleurococcus Naegelii mit dem Wechsel der 
Luftfeuchtigkeit hat Frirscn (1922, S. 6, 8) verfolgt. Über ähnliche Versuche 
mit Flechten berichtet Stocker (S. 340). — Für einige Laubmoose hat MAGDE- 
FRAU (S. 420) die Gewichtszunahme in nicht ganz dampfgesättigtem Raum be- 
stimmt, ohne auf die Turgeszenzverhältnisse zu achten; die Wasseraufnahme (in 
Prozenten des Trockengewichts angegeben) war neben !/, n NaCl-Lésung halb 
so groß wie neben Wasser. 
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BRECHT für Catharinea undulata bestätigt hat!, und entsprechend ist der 
Gleichgewichtszustand der Blätter neben den betreffenden Lösungen: An 
der Spitze können die Zellen straff sein, während sie am Grunde deutlich 
eingedellt erscheinen. Auch die Erfahrung Lamprecuts, daß bei Catha- 
rinea der osmotische Wert in waagerechter Richtung von der Rippe gegen 
den Blattrand ansteigt, findet ihr Analogon in meiner Beobachtung 
an Rhacopilum (Nr. 63), daß die Zellen der Rippe sich stärker eindellen 
als die der Fläche?. Im selben Sinne erweisen sich die älteren Blätter 
den jüngeren überlegen (Eriopus), ebenfalls entsprechend den Beobach- 
tungen BENDERs. 9 

Um eine etwa eintretende Erhéhung des osmotischen Wertes in einer 
nicht vollkommen dampfgesättigten Atmosphäre beobachten zu können, 
(vgl. BäcHer, S. 99; WALTER 1931, S. 17), sind die Versuche mit den 
feuchten Kammern nicht lange genug fortgeführt worden». 

Sogar Luftblasen können beim Schwellen der Zellen in nicht dampf- 
gesättigter Umgebung verschwinden, wie z. B. bei Rhodobryum giganteum 
beobachtet. Bei den Flechtenpilzen, deren Zellen beim Austrocknen 
kaum deformiert werden, ist das Verschwinden der Luftblasen das 
sicherste Zeichen für die Wiederherstellung des Turgor. Die Grenzkon- 
zentration für die Weglösung der Blasen scheint, wie zu erwarten, mit 
der plasmolytischen Grenzkonzentration übereinzustimmen (zwischen 1 


1 Die Angabe bei BLum (S. 16, 34), es nehme bei Funaria hygrometrica „der 
osmotische Wert von der Spitze gegen die Basis sprungweise zu, wobei stets ganze 
Zellgruppen die gleiche Konzentration besitzen‘, widerspricht allen anderen Be- 
obachtungen. Bei URSPRUNG u. BLum (1916, S. 96) ist aus dem BLumschen Ma- 
terial der Versuch mit der größten Differenz angeführt und die Angabe wieder- 
holt, daß der osmotische Wert von oben nach unten steige. Ob die Permeabilität 
für KNO, hier variierte? 

2 BLum befindet sich wieder im Widerspruch mit den anderen Beobachtern. 
Nach ihm „überragt — bei Funaria — der osmotische Wert der Nerven regel- 
mäßig den des übrigen Gewebes‘. Bei Ursprung u. BLum sind Daten BLums 
reproduziert (1916, S. 96, 136). 

3 Die Angaben von URSPRUNG u. BLUM (1916, S. 136 f.) über Funaria sind 
schwer verständlich. „Während beim Austrocknen der osmotische Wert oft rasch 
anwuchs, nahm er beim Einlegen der Blätter in Wasser ... nur relativ langsam 
ab.“ Die Belege dafür sind folgende: a) Bei 4stündigem Liegen auf dem Arbeits- 
tisch steigt der osmotische Wert gleichmäßig an, z. B. von 0,297 auf 0,452 GM 
KNO,, und ähnlich in anderen Teilen der Blätter (ausführliche Tabelle). b) Frisch 
o. W. = 0,70 GM Rohrzucker, nach 51/,stiindigem Liegen auf dem Arbeitstisch 
0,85 GM, nach 12stündigem Liegen 1,20 GM. c) Solches Material mit 1,20 GM 
Anfangswert in destilliertes Wasser gebracht; nach 20 Minuten 1,20 GM, nach 
40 Minuten < 1,20 GM, nach 1 Stunde 1,20 GM Rohrzucker. Das < nach 40 
Minuten ist der einzige Beleg für die Senkung des osmotischen Wertes beim 
Aufenthalt in Wasser. Auch die Steigerung beim Austrocknen scheint mir nicht 
sicher bewiesen, besonders in dem Zuckerversuch; ich möchte hier nach BENDERS 
Erfahrungen eher an eine Schädigung durch scharfes Austrocknen denken. Das- 
selbe vermutet, wie ich sehe, Hörer (1918, S. 136). 

16* 
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und 2n NaCl). Unerwarteterweise geniigt aber, wenn der osmotische 
Wert nicht weit über 1 n NaCl liegt — bei Leptogium und Stictina — die 
Saugkraft einer 2 n NaCl-Lösung, etwa 100 Atmosphären, auch schon, 
um die Gasblasen in vorher luftfreien Zellen entstehen zu lassen, während 
das in den Haaren von Verbascum erst bei 250 Atmosphären geschieht 
(Horze) und der Annulus der Farnsporangien erst bei 6 n NaCl oder 
350 Atmosphären springt. Das könnte man so verstehen, daß die Zellen 
der Flechtenpilze unter den Bedingungen der Versuche aktiv Gas aus- 
scheiden. Bei Leptogium könnte man daran denken, daß die Oberhaut 
infolge der Assimilationstätigkeit der Alge wenigstens im Lichte mit 
Sauerstoff übersättigt ist ; aber die algenfreien Rhizinen von Stictina ver- 
halten sich nicht anders. 

In den älteren Teilen vorher ausgetrockneter Blätter von Hymeno- 
phyllum polyanthos sah SHREVE (S. 207) beim Schwellen in einer fast ge- 
sättigten Atmosphäre große Luftblasen auftreten, die im Laufe von 
5 Tagen nicht merkbar kleiner wurden; die jüngsten plasmareichen Teile 
der Blätter zeigten keine Blasen. Ich selber habe auf die Veränderung 
der Luftblasen im feuchten Raume hier nicht besonders geachtet; aber 
selbst bei Wasserzugabe blieben sie ziemlich lange erhalten. Bei ge- 
nügend langem Aufenthalt in einer wirklich dampfgesättigten Atmo- 
sphäre sollten die Blasen auch bei den Hymenophyllaceen, meine ich, 
verschwinden. 


5. Unterschiede in der Geschwindigkeit des Wasseraustausches. 

Nach der Geschwindigkeit des Turgeszentwerdens, sowohl bei Be- 
feuchtung mit tropfbar flüssigem Wasser wie im feuchten Luftraum, 
lassen sich deutlich verschiedene Typen unterscheiden. Am raschesten 
erfolgen die Wasseraufnahme und die Wiederherstellung des Turgor bei 
den zartesten Formen, bei den Trentepohlien, bei Ephemeropsis, bei den 
epiphyllen Lebermoosen, auch bei dem derberen Leptogium. Länger 
brauchen die größeren epiphytischen Leber- und Laubmoose, teilweise 
vielleicht nur wegen der größeren Masse, weitaus am längsten Pallavicinia 
und die Hymenophyllaceen. Die bodenbewohnenden Laubmoose wie 
Rhodobryum fügen sich vor Pallavicinia ein. In derselben Reihenfolge 
ordnen sich die For” n auch nach der Geschwindigkeit des Austrocknens. 

Am bequemsten ıst zu Vergleichszwecken die Beobachtung des Straff- 
werdens trockener Stücke im bedeckten, mit Wasser beschickten Schäl- 
chen, wobei die Objekte auf einem Deckglas über aer Wasserfläche ruhen. 
Der Vorteil gegenüber der Verwendung hohlgeschliffener Objektträger 
liegt bei solchen Versuchen darin, daß der größere Raum mehrere Ob- 
jekte nebeneinander unter ganz gleichen Bedingungen zu beobachten ge- 
stattet, und auch der Umstand, daß hier schon am Glas, nicht bloß an der 
kolloiden Pflanzenmasse Kondensation stattfindet, wie das regelmäßige 
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Beschlagen der Deckplatte zeigt, ist kaum ein Nachteil, weil das Schwel- 
len der Pflanzenproben nicht zu viel Zeit in Anspruch nimmt. 

Unter solchen Bedingungen wurden die Brutkörper von Ephemeropsis 
in 3 Min., fast zusehends, straff, wenn sie vorher zerknittert waren; aller- 
dings waren sie bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von etwa 90% ,,aus- 
getrocknet‘‘, also nicht scharf getrocknet. Aber auch viel schärfer, bei 
weniger als 50% Feuchtigkeit, ausgetrocknete Fäden von Trentepohlia 
aurea können in Jena in 3—5 Min. prall werden. Die starkwandigen 
Fäden von Ephemeropsis brauchen zum Straffwerden 5—15 Min., Lepto- 
gium 10—20 Min., Leptocolea lanciloba, Metzgeriopsis als Vertreter der 
epiphyllen Lebermoose etwa 20 Min., eine rindenbewohnende Eulejeunea 
in Buitenzorg, also bei etwa 75% relativer Luftfeuchtigkeit ausgetrocknet, 
30 Min., ebensolange das Hängemoos Papillaria leuconeura in Tjibodas. 
Für die großen epiphytischen Lebermoose fehlen leider Daten, die auf 
demselben Wege gewonnen sind, aber nach der Geschwindigkeit des 
Schwellens in Wasser werden sie im Dampfraum nicht viel länger als 
1/, Stunde zum Straffwerden brauchen. Trichocolea braucht etwa 
1 Stunde, die verschiedenen Glieder der fein zerteilten Blätter teils etwas 
mehr teils etwas weniger, und hier ordnen sich wahrscheinlich die Plagio- 
chilen und Schistochila ungefähr ein. In einigem Abstand kommen dann 
wohl die Laubmoose wie Eriopus und vollends Rhodobryum, das in Wasser 
viel langsamer schwillt als z. B. Ptychocoleus und Mastigophora. Mehrere 
Stunden endlich brauchen Pallavicinia und die Hymenophyllaceen. 

Die ermittelten Unterschiede in der Geschwindigkeit des Wasser- 
wechsels müssen für die Lebensführung der verschiedenen Formen von 
Bedeutung sein. Die Hymenophyllaceen erinnern unter diesen Klein- 
epiphyten am ehesten noch an bodenbewohnende Gewächse mit nor- 
malem Wasserhaushalt, insofern als sie das Körperwasser verhältnis- 
mäßig zäh festhalten; aber damit müssen sie auch in Kauf nehmen, daß 
sie mit dem Laub schon Regenwasser ziemlich langsam und Wasserdampf 
sehr schwer sich einzuverleiben vermögen. Ganz anders die extremen 
,,Aérophyten“ wie die Trentepohliaceen, die Flechten, die meisten der 
untersuchten Lebermoose, besonders die Epiphyllen: sie sind gegen die 
austrocknende Wirkung der Atmosphäre ganz ungeschützt, können dafür 
aber auch atmosphärisches Wasser, das sich ihnen bietet, mit größter 
Gesch windigkeit aufnehmen, und nicht nur Regen, Nebel, Tau, sondern 
auch Wasserdampf. Wenn die kleinsten Arten von Hymenophyllum und 
Trichomanes mit Vorliebe in den Polstern und Rasen großer epiphytischer 
Moose wachsen, so hat das einen guten Sinn, weil die Moose in den dich- 
ten Aggregaten ihrer Stämmchen auch außerhalb ihres Körpers Wasser 
speichern. Aber trotz der Ähnlichkeit der Dimensionen sind Farn und 
Moos auch hier einander im Wasserhaushalt nicht ganz so nahe wie man 
zunächst meinen könnte. Und im wesentlichen ähnlich wie die Hymeno- 
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phyllen dürften sich die Prothallien der Farne verhalten; über das faden- 
förmige Prothallium von Trichomanes sind einige Erfahrungen mit- 
geteilt (S. 236). 

Mangelhaft genug ist der Schutz gegen Austrocknung aber auch bei 
den Hymenophyllaceen. Daß während einer mehrtägigen Pause der 
Regen, die Ende Dezember in Bali eintrat, kleine epiphytische Tricho- 
manes- und Hymenophyllumarten in den Bergen um den Bratansee 
überall zusammengekräuselt waren, ist noch nicht so überraschend. 
Aber selbst im Regen- und Nebelwald am Gedeh und am Pangerango 
fand ich an offenen Stellen die kleinen Hymenophyllaceen der Baum- 
stämme vertrocknet, wenn auf der Höhe der Regenzeit, im Januar und 
Februar, nur für ein paar Stunden die Sonne geschienen hatte. 

Unterschiede in der Geschwindigkeit des Austrocknens und in der 
Wasseraufnahme durch die Blattflächen vermutet GOEBEL auch zwischen 
den verschiedenen Hymenophyllaceen je nach den Lebensbedingungen, 
die ja durchaus nicht gleichförmig sind (1915, S. 1055; 1930, S. 1201). 
Daß tatsächlich extrem hygrophile und oft austrocknende epiphytische 
Formen sich in der Leichtigkeit der Wasseraufnahme unterscheiden, hat 
SHREVE dargetan; unter denselben feuchten Glocken, unter denen ab- 
geschnittene abgetrocknete Blätter epiphytischer Arten an Gewicht zu- 
nahmen, wurden ausgesprochen hygrophile noch leichter (S. 201); die 
Luftfeuchtigkeit blieb immer über 95% und war oft nahe an der Sät- 
tigung. 

Für die ökologische Beurteilung ist es natürlich von größter Wichtig- 
keit, ob die untersuchten Pflanzen sich durch Aufnahme von Wasser- 
dampf bis zu dem Zustand sättigen können, den sie bei Darbietung tropf- 
bar flüssigen Wassers erreichen. Gewichtsbestimmungen sind nicht aus- 
geführt worden und sind bei den winzigen Materialmengen, in denen die 
meisten Objekte zur Verfügung stehen, auch kaum auszuführen. Nach 
dem Augenschein möchte ich aber glauben, daß zum mindesten die zar- 
testen Formen, wie die Epiphyllen, im Dampfraum wirklich voll turges- 
zent werden. 

Bei großen Erdmoosen scheint das anders zu sein. So fand PFEFFER 
(1897, S. 143), „daß ein Moos (Catharinea undulata) nicht den Wasser- 
gehalt des turgescenten Zustandes erlangt hatte, nachdem es bei völlig 
konstanter Temperatur 12 Tage lang in einem wasserdampfgesättigten 
Raume gehalten worden war, in welchem es ziemlich bald den krausen 
Zustand der trockenen Blätter ausgeglichen hatte‘‘1. Von Hypnum tri- 
quetrum und anderen Moosen hat PLANTEFOL ermittelt, daß sie in ge- 
sättigtem Zustande 150—200% ihres Trockengewichtes an Wasser ent- 

1 MÄGDEFRAU (S. 445) zitiert ungenau, daß Catharinea nach 12 Tagen „ihren 


vollen Turgor noch nicht erreicht hatte“; es handelt sich um den Wassergehalt, 
der sicher durch Wägung bestimmt wurde. 
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halten (S. 115), aus feuchter Luft aber nur 55% aufnehmen (S. 104). Aber 
diese Moose gehören, ebenso wie die Hymenophyllen, bei denen ich sehr 
langsames Schwellen im feuchten Raume beobachtet habe, sicher einem 
ganz anderen ökologischen Typus an als die kleinen Epiphyllen und als 
Algen wie T'rentepohlia. 

Wenn PLANTEFOL (S. 167, 252) meint, die Aufnahme von Wasser- 
dampf habe für die Moose praktisch so gut wie keine Bedeutung, so gilt 
das, glaube ich, nur für solche bodenbewohnenden Formen, wie er sie 
untersucht hat. Daß freilich Nebel und Tau auch für epiphytische Moose 
und Flechten viel mehr bedeuten. als der Wasserdampf als solcher, ist, 
wohl mit Recht, oft betont worden!. 


6. Die Wasserdurchlässigkeit der Zellwände. 


Die Unterschiede in der Geschwindigkeit der Aufnahme wie Abgabe 
von Wasser rühren sicher im wesentlichen von Unterschieden in der 
Wasserdurchlässigkeit der Außenwände her. Nach den Erfahrungen von 
HUBER u. HOFER liegt es nahe die Frage zu stellen, ,,ob die Schnelligkeit 
des Wasserverlustes — bei den Moosen — vom Plasma oder von den 
Zellmembranen abhängt‘‘, wie Prat u. Minassıan (S. 167) tun, aber die 
beiden Autoren haben wohl recht, wenn sie sich dafür entscheiden, daß 
bei Moosen wie Polytrichum ,,die Zellmembranen der bestimmende Fak- 
tor sind.“ HwuBER u. HörLer selber haben etwas später (1930, 8. 410) 
für Laubmoose betont, daß hier der Plasmawiderstand wegen des hohen 
Membranwiderstandes nicht wie sonst studiert werden könne. Natürlich 
kann aber bei Formen mit sehr locker gebauten Außenwänden, etwa bei 
den Trentepohlien, den Flechtenpilzen, manchen Lebermoosen, der 
Plasmawiderstand den Ausschlag geben, wenigstens solange die Wände 
gut gequollen sind. 

Daß Unterschiede in der Dichte der Membranen bestehen, lehrt auch 
das Verhalten gegen Plasmolytica. 

Die Flechtenpilze, die Trentepohlia-Arten, Ephemeropsis, die epi- 
phyllen und auch die größeren epiphytischen Lebermoose, wie Frullania, 
Dendroceros, selbst Schistochila, werden von hypertonischen NaCl- 
Lösungen augenblicklich und auch von Rohrzuckerlösungen sehr rasch 
plasmolysiert?. Anders Pallavicinia und das bodenbewohnende Laub- 


1 K. Mürter leitete in Gefäße mit getrockneten Moosen nur für eine Se- 
kunde lang übersättigten Wasserdampf, sodaß Beschlagen eintreten mußte, 
und fand danach eine Gewichtszunahme von 23% bei Rhodobryum roseum, 
von 77% bei Hypnum cuspidatum, von 96% bei Frullania dilatata; leider ist 
die Gewichtsbestimmung zu ganz verschiedener Zeit vorgenommen worden, 
nämlich nach 1 Sekunde (?), nach 5 Sekunden, nach 24 Stunden, was die Be- 
urteilung des Ergebnisses sehr beeinträchtigt. 

2 Nach Huser u. HöFLERr (S. 406 ff.) verhalten sich einheimische bodenbe- 
wohnende Lebermoose ebenso. Trichocolea tomentella zeigt in 1 n KNO, schon 
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moos Rhodobryum. Hier schreitet die Plasmolyse in Rohrzuckerlésung 
von den Schnittflachen her fort und die Protoplasten ziehen sich immer 
in das von der Schnittflache abgewendete Ende der Zelle. Das Plasmo- 
lyticum dringt augenscheinlich nicht von der Flache her in die Blattzellen 
ein, sondern es schleicht sich zwischen den undurchlässigen oder jedenfalls 
sehr schwer durchlässigen Außenwänden ein ; Kochsalz dagegen vermag 
die Außenwände noch ziemlich rasch zu durchwandern. Dasselbe hat 
schon Hoıre (S. 111) bei Mnium beobachtet. BRILLIANT beschreibt eine 
Erscheinung, die auf der Undurchlässigkeit der Außenwände beruht, 
nämlich einseitige Plasmolyse von Wunden und vom Blattnerv her, für 
Mnium und Catharinea besonders bei der Verwendung von Maltose und 
Glukose (in Lösungen von 1—1,5 GM), während der Effekt in Lösungen 
von NaCl und CaCl, und, was schwer zu verstehen ist, auch von Rohr- 
zucker nicht immer eintreten solli. Auch HuBer u. HörLer (1930, 
S. 409) finden einen Unterschied im Verhalten gegen Traubenzucker und 
NaCl bei den Blättern von Hookeria lucens; nach denselben Autoren 
lassen Bryum caespiticium und Dicranum scoparium schon KC] schlecht 
durch die Außenwände der Blätter permeieren. Farnprothallien lassen 
Rohrzuckerlösung nur von den Rhizoiden und von Wunden her ein- 
dringen, wie GRATZY-WARDENGG (1929) berichtet. Sehr ausgesprochen 
ist die Undurchlässigkeit der Außenwände schon für NaCl bei den Blät- 
tern der Hymenophyllaceen; das Salz dringt nur von Schnittflächen und 
von beschädigten Stellen der Fläche in die Wedel ein, und nicht plasmoly- 
sierte Zellen dellen sich in der Salzlösung ein, ähnlich wie beim Austrock- 
nen. — Der Widerstand, den diese Wände dem Eindringen gelöster Sub- 
stanzen entgegensetzen, rührt natürlich von dem Vorhandensein einer 
Kutikula (oder einer ähnlichen Schicht) her. Eine weitere Abstufung der 
Dichte wäre wohl durch die Prüfung des Verhaltens gegen Glyzerin und 
Glukose zu ermitteln, die durch kutinisierte Häute leichter permeieren 
als Rohrzucker (vgl. FRENZEL, S. 645)2. Auch Behandlung mit orga- 
nischen Farbstoffen würde wohl gute Dienste tun. Nachdem Kress be- 


nach 1—1!/, Minuten gut gerundete Protoplasten, bei Chiloscyphus pallescens ist 
die Plasmolyse in KC! schön konvex, in Zucker leidlich konvex, und tritt in allen 
Zellen der Blattfläche ziemlich gleichmäßig ein. Mastigobryum, Metzgeria, Caly- 
pogeia plasmolysieren konkav, aber auch ziemlich rasch. 

1 Kostytscuew (S. 94) führt diese einseitige Plasmolyse auf polare Permea- 
bilität der Seitenwände zurück, wozu keine Veranlassung vorliegt. BRILLIANT sel- 
ber schließt aus Versuchen mit quadratischen Blattstückchen, die nichts vom 
Nerv enthalten, daß die dem Nerv parallelen Seitenwände etwas permeabler sind 
als die dazu mehr oder weniger senkrechten, aber gerade polare Unterschiede 
findet er nicht. . 

2 Wie die Ermittlungen von SüLLMANN (1931, S. 558) damit zu vereinbaren 
sind, bleibt zu untersuchen; die Teilchengrößen von Glyzerin und besonders von 
Glukose sollen beträchtlicher sein als die von Saccharose; vgl. auch GICKLHORN, 
1931, S. 582. 
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obachtet hatte, daß an Farnprothallien nur die Wände der Rhizoiden, 
nicht die der Flächenzellen sich mit Kongorot von außen her färben, hat 
DoRNeER verschiedene Objekte mit diesem Reagens geprüft und Färbbar- 
keit z. B. bei den Außenwänden von Trentepohlia, bei den Rhizoiden von 
Metzgeria furcata, Mnium hornum, Hypnum cuspidatum gefunden, da- 
gegen nicht bei den grünen Teilen dieser Moose; sogar an dem Protonema 
von Funaria hygrometrica unterschieden sich die Rhizoiden vom Chloro- 
nema, trotzdem die Sporen in Nährlösung, nicht auf festem Substrat zur 
Entwicklung gebracht wurden. An Farnprothallien und am Thallus von 
Metzgeria konnte DoRNER eine Kutikula deutlich wahrnehmen. 

Eigentümlich war das Verhalten von Plagiochila Sandei. Hier wurden 
die Zellen der Fläche von 2GM Rohrzucker lochförmig plasmolysiert, 
oder die Protoplasten hoben sich von der Außenwand ab, ohne daß die 
Seitenwände von Plasma entblößt wurden. Hier könnte man meinen, 
daß die Außenwände über den Seitenwänden besonders dicht und daß 
auch die Seitenwände schwer durchlässig sind, wenigstens in der ziemlich 
hoch konzentrierten Zuckerlösung, aber die Erscheinung müßte noch ge- 
nauer studiert werden. Vielleicht war das Material in einem nicht ganz 
normalen Zustande, trotzdem es ganz gesund aussah". 

Daß die Permeabilität für eine 2 GM-Lösung von Rohrzucker in den 
Seitenwänden von Mnium aufgehoben ist, die verdünntere Lösungen 
ganz wohl vom Nerv her ins Blatt eindringen lassen, ist aus den Beobach- 
tungen von BRILLIANT (S. 157) zu entnehmen; hier bleibt die Plasmolyse 
an abgetrennten Blättern ganz aus, und statt dessen dellen sich die AuBen- 
wände ein wie beim Austrocknen an der Luft, das Plasmolytikum ver- 
mag also auch von der Schnittfläche und weiter vom Nerv her nicht in die 
Blettfläche einzudringen. Überhaupt werden wohl viele dieser Mem- 
branen durch konzentrierte Lösungen im Sinne einer Entquellung ver- 
ändert, so daß man von ihrer Dichte ein falsches Bild bekommt, sobald 
man zur Herbeiführung der Plasmolyse hohe Konzentrationen an- 
wenden muß. 

Früher oder später tritt auch in den Blättern der Laubmoose os- 
motisches Gleichgewicht mit der einwirkenden Zuckerlösung ein, und der 
erreichte Grad der Plasmolyse bleibt lange erhalten. Dabei zeigt sich, 
daß der osmotische Wert vom Blattgrund zur Spitze stetig ansteigt, wie 
schon BENDER ermittelt hat. Ob er auch von der Mitte des Blattes gegen 
die Ränder zunimmt, wie LAMBRECHT für Catharinea undulata angibt, ist 
nicht untersucht. 

Wenn wir vom lufttrocknen Zustande ausgehen, in dem wir die Epi- 


1 Für Plagiochila asplenioides gibt Bicer (S. 72) an: „Die einzelnen Blätt- 
chen plasmolysierten, solange sie gesund waren, in ihrer ganzen Fläche gleich- 
mäßig.‘ Den osmotischen Wert fand BÄcHer zu 0,90 GM Rohrzucker, an kran- 
kem Material fand er häufig nur äußerst wenige Zellen plasmolysiert. 
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phyten ja haufig antreffen, und in dem die Membranen als fiir Wasser 
praktisch undurchlässig anzusehen sind, so hängt die Wasserpermeabili- 
tät der Außenwand wohl in erster Linie von ihrem Quellungsvermögen 
ab: je rascher und je stärker die Außenwand quillt, um so rascher wird 
sie Wasser aufnehmen und ins Zellinnere abgeben können. Bei inhomo- 
genem Bau der Außenwand, wie er ja in der Kutikulabildung gewöhnlich 
gegeben ist, entscheidet wohl vor allem die Beschaffenheit der äußersten 
Schicht über die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme. Entsprechend 
sind die Verhältnisse bei der Wasserabgabe aus der mehr oder weniger 
wassergesättigten Pflanze. 

Das Ziel einer quantitativ-vergleichenden Analyse wäre natürlich die 
Ermittlung der Filtrationswiderstände in absolutem Maß; wir sollten 
wissen, mit welcher Geschwindigkeit das Wasser bei einer gewissen 
Druckdifferenz durch die Membran jeder der zu betrachtenden Pflanzen- 
arten filtriert. Aber im Experiment würden sich ohne weiteres nur Struk- 
turunterschiede der wassergesättigten Membranen erfassen lassen, wäh- 
rend die Widerstandsveränderungen bei Verringerung des Wassergehalts 
vielleicht ebenso wichtig wären. Es ist denkbar, daß eine sehr gut quell- 
bare Membran bei einer relativen Luftfeuchtigkeit von 95% sich von einer 
wenig quellbaren in ihrem Filtrationswiderstand weniger unterscheidet 
als bei 100% Luftfeuchtigkeit. 

Wichtig wäre es auch zu erfahren, ob polare Permeabilitätsunter- 
schiede vorkommen. Es wäre ja ökologisch günstig, wenn Wasser rascher 
von außen nach innen als von innen nach außen wandern würde. Für 
Samenschalen, die aus zahlreichen Zellschichten bestehen, sind solche 
Unterschiede entdeckt worden (BRAUNER), und prinzipiell ist die Mög- 
lichkeit solcher Verhältnisse auch bei einfachen, nicht homogenen Zell- 
wänden anzunehmen. 


7. Die Bedeutung der Elastizität der Außenwände für die Saugfähigkeit. 

Die erwähnte Beziehung zwischen Grenzdeformation und Grenzplas- 
molyse kann nur dann zu finden sein, wenn nicht die Elastizität der Zell- 
wand nach völliger Aufhebung des Turgor einen merkbaren Beitrag zur 
Saugspannung der Zelle zu liefern vermag (vgl. Hoxie, 8. 80, auch 
PRINGSHEIM 1931, S. 698), wie es im Annulus des Farnsporangium und in 
manchen Haaren in extremem Maß verwirklicht ist. Eine negative Wand- 
spannung von n Atmosphären bedeutet ja für die Dampfspannung 
und für die Saugkraft der Zelle dasselbe wie ein osmotischer Druck 
von (n +1) Atmosphären (RENNER 1915, S. 620). In den bis jetzt aus- 
geführten Untersuchungen wurden zu wenig fein abgestufte Lösungen 
verwendet, als daß solche Unterschiede, deren Vorhandensein mit 
Sicherheit zu erwarten ist, regelmäßig hätten zur Beobachtung kommen 
können. 
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Bei einigen Objekten war die Bedeutung der Zellwand aber doch un- 
verkennbar. So besonders bei Ephemeropsis. Die Zellwanddicke ist hier 
an den verschiedenen Teilen des reich gegliederten Protonema sehr ver- 
schieden (vgl. Abb. 9; die stärksten Wände bei FLEISCHER, 1901, Tafel II, 
Abb. 6, sind noch lange nicht extrem dick). Eine Zelle am Grunde eines 
starken braunen Astes war 135 Teilstriche des Schraubenokularmikro- 
meters breit, ihre Membran 27—29 Teilstriche dick; eine zarte Assimi- 
lationszelle war 45 Teilstriche breit, ihre Wand 4—5 Teilstriche dick; ein 
Teilstrich ist soviel wie 0,2 y, die dünnsten Wände waren also weniger als 
1 u, die dicksten gegen 6 u dick, und die stärksten der in Abb. 9 gezeich- 
neten Wände messen sogar 7 u. Nach dem Verhalten in Rohrzucker- 
lösung ist der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse in den zarten Assi- 
milationszellen eher etwas höher als in den starken Hauptfäden; in 
0,75 GM Rohrzucker sind die äußersten Zellen schwächer plasmolysiert 
als die dieken. Neben dieser Lösung aber werden von vorher ausgetrock- 
neten Protonemen die starken Fäden straff, die zarten Äste bleiben band- 
förmig, sogar neben 0,5 GM Rohrzucker bleiben die dünnen Zellen lange 
bandförmig, während die dicken bald ganz straff erscheinen. Beim Über- 
gang frischer Fäden in nicht ganz gesättigte Atmosphäre, neben 0,75 GM 
Rohrzucker oder 0,5 GM NaCl, ist das Verhalten entsprechend: die star- 
ken Triebe bleiben teilweise zylindrisch, die dünneren Spitzen der Spieße 
und die Enden der Assimilatoren werden bandförmig. Was hier noch 
unklar bleibt, das ist die erstaunlich starke Deformation der zartwandigen 
Zellen neben einer Lösung, in der sie gar nicht besonders stark plasmoly- 
siert werden. Eine Permeabilität für Rohrzucker in einem Außmaße, das 
den grenzplasmolytischen Wert so weit fälschen könnte, ist schwerlich 
anzunehmen; HoLLe (S. 111) hat allerdings bei Mnium und Catharinea 
Rückgang der Plasmolyse in Rohrzuckerlösung beobachtet. Eher könnte 
sich eine grobe Unstimmigkeit bei Verwendung von Salzlösung ergeben, 
die aber gerade hier bei den entscheidenden Versuchen vermieden wurde 
(vgl. oben S. 232ff.). 

Weniger auffällig, aber doch noch recht deutlich, war die Wirkung der 
Membranbeschaffenheit an den derben Randzähnen der Blätter von 
Plagiochila Sandei und von Schistochila (vgl. Abb. 5) zu erkennen. Bei 
Plagiochila halten sich die Randzähne neben 1 GM Rohrzucker straff, die 
Flächenzellen werden deutlich eingedellt. Bei Schistochila ist es neben 
1 GM NaCl ebenso ; ob die hier außerdem beobachtete Zunahme der Ein- 
dellung im Blatte von oben nach unten durch Verschiedenheit des Mem- 
branwiderstandes oder des osmotischen Druckes verursacht wird, ist 
nicht bekannt. 

Im selben Sinne, wie für die Randzähne der Lebermoosblätter nach- 
gewiesen ist, müssen allgemein die derbwandigen Randsäume wirken, die 
bei manchen Laubmoosen, z. B. in der Gattung Mnium, so auffällig sind, 











desgleichen die ebenfalls sehr in die Augen fallenden Wandverstärkungen 
an den Randzellen der assimilierenden Blattlamellen von Polytrichum 
(vgl.z. B. Lorou, Abb. 77), auch die der Endzellen der Assimilationsfäden 
von Crossidium (Lorch, Abb. 85, 86). Wenn Lorca (S. 129) meint, das 
mechanische Moment trete neben der Wasserspeicherung, von der noch 
zu reden sein wird, „gänzlich in den Hintergrund‘, so gilt das wohl nur 
insoweit, als mechanische Wirkung mit dem Schutze gegen Einreißen 
gleichgesetzt wird, an den z. B. Hrrzoc (S. 74) denkt. 

Die mechanische Beschaffenheit solcher Randzellen, die ja der Trans- 
spiration besonders ausgesetzt sind, ist für die Wasserversorgung wohl 
insofern nicht bedeutungslos, als sie durch die Starrheit ihrer Wand einen 
Zuschuß an Saugfähigkeit gewinnen und vor vorzeitigem Kohäsions- 
kollaps einigermaßen geschützt werden. Solche langgestreckten dickwan- 
digen Zellen könnten sogar als Wasserleitbahnen in Betracht kommen; 
der Wasserhaushalt der Moose müßte wohl bei kritischer Luftfeuchtigkeit 
noch nachgeprüft werden, weil ihre Ohnmacht in trockener Luft über 
ihre Leistungen unter günstigeren Bedingungen nicht viel aussagt. 

Zahlenmäßige Angaben über den Beitrag, den die Elastizität der Zell- 
wand zur Saugkraft der turgorlos gewordenen Zelle leistet, können noch 
nicht gemacht werden, sind aber wohl nicht zu schwer zu gewinnen. Daß 
ein Kohäsionszug von 20 Atmosphären die derbwandigen Zellen getöteter 
Blätter von Catharinea undulata stark deformiert, ist von HOLLE (S. 79) 
beobachtet ; aber das entspricht schon fast dem osmotischen Druck des 
Zellsaftes. Bei sehr kleinen und sehr dickwandigen Zellen — man betrachte 
z. B. die Blattquerschnitte von Encalypta und Andreaca bei Lorch, 
S. 124 — könnten aber ganz wohl beträchtlich höhere Membranspan- 
nungen erreicht werden; das soll demnächst geprüft werden. GOEBEL hat 
diese Funktion der Zellwand der Moose gesehen, wenn er schreibt (1898, 
S. 362): „Die Quellung der Zellmembranen spielt offenbar (scil. bei den 
Moosen) eine andere Rolle als bei den höheren Pflanzen, selbst ein totes 
Moosblatt wird dadurch sofort wieder ‚turgeszent‘.‘‘ Und er geht viel- 
leicht nicht einmal zu weit, wenn er meint, ,,der Turgor hat auch bei der 
lebenden Moospflanze gegenüber der Wasserimbibition durch die Mem- 
branen keine Bedeutung“. Mit fast denselben Worten betont SHREVE 
(S. 207) dieselbe Eigentümlichkeit der Membranen bei den Hymeno- 
phyllaceen: ‚the wetness of the walls rather then their distention by sap 
pressure is the cause of the turgidity of the leaves“, und tatsächlich ist 
die Erscheinung bei diesen etwas derberen Gebilden fast noch auffälliger. 
Etwas vorsichtiger habe ich mich schon in der Arbeit meines gefallenen 
Schülers HoLLe ausgedrückt: ,, Die Zellwände dieser Blätter (nämlich von 
Hymenophyllum und Laubmoosen) sind starr genug, um ohne Turgor- 
spannung die wassergesättigten Blattflächen in Luft ausgebreitet zu 
halten“ (S. 79). 


©. Renner: 








Zur Kenntnis des Wasserhaushalts javanischer Kleinepiphyten. 253 


Nach Ursprung u. BLUM (1930, S. 333) lassen sich Längenände- 
rungen ai Moosblattstreifen in hypo- und hypertonischen Zuckerlösungen 
kaum beobachten; die Ausschläge betrugen bei Mnium undulatum weni- 
ger als 1% (!); deutlicher ist die Veränderung der Blattdicke mit dem 
Hebel zu verfolgen, aber weil dem Zucker gegenüber schon die Zellwand 
als semipermeable Membran fungiert, könnte es sein, daß bei diesen Ver- 
suchen schon die beginnende Schrumpfelung und nicht die Aufhebung 
der Turgordehnung erfaßt wird, wenn man breitere Blattstreifen ver- 
wendet. 

8. Die Zellwände als Wasserspeicher. 

Daß die dicken Zellwände vieler Moose, besonders xerophiler, in erster 
Linie als Wasserspeicher zu verstehen sind, hat ebenfalls, wie oben (S. 236) 
schon erwähnt, GOEBEL zuerst erkannt, und später hat er diese Deutung 
auch auf die Flechten ausgedehnt (1926 a und b, 1928). Lorcx hat sich 
ihm, was die Laubmoose betrifft, mit Entschiedenheit angeschlossen 
(S. 129, 131); Herzoc diskutiert diese Bedeutung der Wandverdickungen 
nicht. Vgl. Abb. 3, 4, 6. 

Die Bedeutung hohen Wassergehaltes der Außenwände eines Moos- 
blattes kann augenscheinlich nur darin liegen, daß sie die austrocknende 
Wirkung trockner Luft auf den Zellinhalt verzögern, weil sie ja ihr Wasser, 
sobald Transpiration stattfindet, nur an die Atmosphäre, nicht an den 
Zellinhalt abgeben. Die Seitenwände dagegen können unter Umständen 
Wasserspeicher im eigentlichen Sinne sein, nämlich dann, wenn sie ihr 
Wasser nicht nur den Außenwänden, sondern auch dem Zellinhalt zu- 
führen. Und als wirklich auszunützende Wasserspeicher können die 
Seitenwände, ebenso wie die Außenwände im Sinne einer ausgiebigen Ver- 
zögerung der Wasserentziehung aus Plasma und Zellsaft, nur dann fun- 
gieren, wenn die Wandsubstanz noch bei beträchtlicher Entquellung ver- 
hältnismäßig niedrige Saugkraft besitzt, also mit noch ziemlich wasser- 
reichem Zellinhalt im Gleichgewicht ist. Ob das wirklich der Fall ist, ist 
noch nicht sicher. Zwar waren schon neben 0,5 GM NaCl die dicken Zell- 
wände von Mastigophora und Pleurozia nicht maximal gequollen. Aber 
leider wurde nur das Straffwerden vorher trockener Proben in der be- 
treffenden Luftfeuchtigkeit beobachtet, nicht auch die Wasserabgabe 
aus vorher gesättigten Blättern, und daß gerade dicke Membranen, wenn 
sie trocken waren, das Gleichgewicht mit feuchter Luft sehr langsam er- 
reichen, ist oben (S. 241) betont. 


9. Die Einzelwerte für die Grenzschrumpfelung. 

In der folgenden Liste sind alle untersuchten Arten aufgeführt und 
dazu die NaCl-Konzentrationen in Mol, bei denen eben merkbare Schrum- 
pfelung der Zellen eintrat. Wenn auch der plasmolytische Grenzwert be- 
stimmt worden ist, ist das nicht angegeben, dagegen findet sich die Be- 
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merkung „plasm.‘‘ dort, wo das Objekt nur in und nicht neben der Lösung 
beobachtet worden ist. Nach den mitgeteilten Erfahrungen können ja im 
allgemeinen die plasmolytischen für die Schrumpfelungsgrenzwerte ein- 
gesetzt werden. Doch ist die Bestimmung der Grenzdeformation für 
unseren Zweck unbedingt vorzuziehen, weil sie das nach seiner Größe un- 
bekannte Moment der Membranelastizität mit erfaßt und gleichzeitig die 
Salzpermeabilität des Plasma umgeht. Wenn Rohrzucker statt Koch- 
salz verwendet wurde, ist das hervorgehoben. 


1. Scytonema spec. 1,0. 2—4. Trentepohlia arborum 1,5, 1,0, >1,0. 5. Trente- 
pohlia abietina 4. 6, 7. Trentepohlia aurea (Jena) < 1,5, > 1,5. 8. Phycopeltis 
Treubii 4. 9—11. Cephaleuros virescens 2,0, 2,4. 

12, 13. Coenogonium spec. (Gonidien) > 1,0. 14. Leptogium spec. (Pilz) < 2. 
15. Sticta aurata (Pilz) > 2. 16. Stictina spec. (Pilz) < 2. 17. Peltigera polydactyla 
(Pilz) < 1,0 plasm. 21—23. Dictyonema spec. (Alge und Pilz) zwischen 0,5 
und 0,25. 

24. Dendroceros javanicus < 0,5 Rohrzucker. 25. Metzgeria foliicola < 0,5 
plasm. 27. Treubia insignis < 0,25 Rohrzucker plasm. 28. Pallavicinia Levieri 
< 0,5 Rohrzucker plasm. 29. Jamesoniella flexicaulis 0,5. 30. Plagiochila Sandei 
0,75 NaCl, 1,0 Rohrzucker. 31. Plagiochila Belangeriana 0,75. 33. Chiloscyphus 
aselliformis 0,5 plasm. 34. Mastigobryum spec. zwischen 0,75 und 0,5 plasm. 
35. Mastigophora diclados 0,6. 36. Herberta juniperina 0,5. 37. Chandonanthus 
hirtellus < 0,5. 38. Trichocolea pluma 0,6 Rohrzucker. 39. Schistochila spec. 0,4. 
40. Radula spec. < 0,5. 41. Radula tjibodensis 0,7. 42. Pleurozia gigantea 0,5. 
43. Jubula Hutchinsiae 0,5 Rohrzucker. 44. Frullania spec. 0,75. 45. Ptychocoleus 
pulupinangensis < 1,0. 46. Eulejeunea spec. I 0,6. 49. Leptolejeunea Schiffneri 
< 0,5. 52. Leptocolea spec. < 0,5. 53. Leptocolea Karstenii < 0,5. 55. Physocolea 
venusta > 0,5 plasm. 56. Metzgeriopsis pusilla 0,7. 

58. Fissidens anomalus < 0,5. 59. Funaria hygrometrica (Jena) < 0,5 plasm. 
60. Rhodobryum roseum (Jena) < 0,5. 61. Rhodobryum giganteum 0,6 Rohrzucker. 
62. Macromitrium spec. 0,5. 63. Rhacopilum spectabile 0,7 Rohrzucker. 64. Tra- 
chypus bicolor > 0,5. 65. Trachyloma indicum 0,5. 66. Papillaria leuconeura 0,75. 
67. Pinnatella anacamptolepis 0,5 Rohrzucker. 68. Ephemeropsis tjibodensis 0,5. 
69. Eriopus remotifolius 0,5 Rohrzucker. 

71. Trichomanes filicula0,6. 72. Trichomanes apiifolium zwischen 0,5 und 0,25. 

An der Spitze, mit etwa 4 GM NaCl, stehen die Trentepohliaceen mit 
sehr dichtem Plasma, die kaum zu schrumpfeln vermögen: Phycopeltis, 
auf lederigen Blättern an sonnigen Standorten, und Trentepohlia crassi- 
saepta (abietina) auf der glatten Rinde freistehender Bäume im Garten 
von Tjibodas. Dann folgen Cephaleuros virescens, epiphyliparasitisch an 
hellen nicht sehr feuchten Standorten, mit 2,4—2 GM NaCl, Trentepohlia 
arborum an sonnig und frei stehenden Bäumen in Buitenzorg überall, 
auch in Tjibodas stellenweise, mit 1,5—1 GM, und die Algen zweier an viel 
feuchteren Stellen in Tjibodas wachsenden Coenogonium-Arten. Die 
Saugkräfte, die diese Algen bei beginnender Schrumpfelung entwickeln, 
betragen also rund 40 bzw. 100 bzw. 200 Atmosphären. 

Die epiphyllen Trentepohliaceen sind mit ihrem lebendigen, immer 
Wasser führenden Substrat viel enger verbunden als die epiphyllen Moose 
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(von denen Ephemeropsis die engste Verbindung zeigt). Die flache 
Scheibe von Phycopeltis liegt der Kutikula des tragenden Blattes ganz 
glatt auf, wenn sie sich auch, wie schon KARSTEN angibt (S. 16), ,, mit dem 
Messer unbeschädigt abheben‘ läßt. Die Scheiben von Cephaleuros da- 
gegen leben, wie Fırtine (S. 509f.) betont, im wesentlichen unter der 
Kutikula, wenn nicht, was zumindest bei gewissen Formen die Regel ist, 
die Fäden nach echter Parasitenweise tiefer ins Blattgewebe eindringen. 
Diese Algen werden also dem Blatt, das sie trägt, im Notfall sicher 
Wasser entreißen, wenn sie durch Wasserverlust stark saugfähig werden ; 
die plasmolytische Grenzkonzentration der Epidermiszellen der Wirte ist 
erheblich niedriger als die der Epiphyten. Von Cephaleuros wird man an- 
nehmen dürfen, daß die abstehenden Fäden auf einem Blatt etwa so 
leben wie lebendige Haare der Wirtspflanze, und auch von Phycopeltis 
kann man sich gut vorstellen, daß ihr scheibenförmiger Thallus, fast ohne 
hervorstehende, der Transpiration besonders ausgesetzte Haaräste, sich 
durch Wassernachschub sogar durch die Kutikula hindurch mäßig tur- 
geszent erhält?, auch in einer Atmosphäre, deren Saugkraft beträcht- 
lich höher ist als die der Alge. Diese Algen würden sich dann nicht viel 
anders verhalten als der tragende Strauch oder Baum, der aus dem Boden 
schöpft; das Gleichgewicht mit der Atmosphäre kann hier ein dyna- 
misches (stationäres) sein, anders als bei solchen epiphytischen Formen, 
die aus dem Substrat Wasser auf die Dauer nicht in wesentlichen Mengen 
zu entnehmen vermögen, so daß ihr Gleichgewicht mit der Luft nur sta- 
tisch sein kann. 

Hohe Saugkräfte, entsprechend der von etwa 2 GM NaCl, entwickeln 
auch die Pilze der epiphytischen Ascolichenen, wie Leptogium, Sticta. 
Nur halb so groß ist der osmotische Wert einer auf feuchtem Boden leben- 
den Peltigera gefunden worden, und noch viel niedriger, zu weniger als 
0,5n NaCl, der der Basidiolichene Dictyonema, die zwischen Moosen an 
Bäumen wächst, in den Hyphen wie in den Stigonema-Algen. Epiphylle 
Flechten sind leider nicht untersucht worden. Sie vertragen noch hellere 
und trockenere Standorte als freilebende Phycopeltis und Cephaleuros 
— diese beiden Gattungen, besonders die letzte, stellen wohl in den mei- 
sten Fällen die Gonidien dieser Flechten —, leben nach Fırring gewöhn- 
lich unter der Kutikula der Blätter, teilweise sogar noch tiefer im Ge- 
webe, am seltensten auf der Kutikula, aber auch dann noch sehr innig mit 
der Unterlage verbunden. Auch mit selbständigen epiphyllen Pyreno- 
myceten, wie sie zwischen den Flechten und sonst anzutreffen sind (vgl. 
dazu Massart 1898), habe ich nicht experimentiert. 


1 Karsten (S. 16) wird durch den „matten Glanz‘ der Phycopeltis Treuhii 
zu der Frage veranlaßt, ob sich nicht „zwischen Alge und Substrat eine äußerst, 
dünne Luftschicht befindet?“ Damit wäre der Alge allerdings die Wasserent- 
nahme aus dem Blatt abgeschnitten. 
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GroBe epiphytische Moose wie Plagiochila Sandei und Plagiochila Be- 
langeriana (beide an Baumstämmen im schattigen Wald), Ptychocoleus 
pulupinangensis (an freistehenden Bäumen im Garten von Tjibodas), 
Frullania spec. (hoch auf Bäumen im Urwald), Papillaria leuconeura 
(Hängemoos im Regenwald), auch das auf oder nahe dem Boden wohnende 
Moos Rhacopilum spectabile, haben osmotische Werte von etwa °/,n 
NaCl, also Saugkräfte von etwa 30 Atmosphären bei beginnender De- 
formation. 

Bei allen übrigen untersuchten Leber- und Laubmoosen und ebenso 
bei den Hymenophyllaceen liegen die Grenzwerte für die Verdunstungs- 
deformation und für die Plasmolyse in der Nähe von !/, n NaCl, also von 
etwa 20 Atmosphären, selten etwas darüber, am häufigsten etwas dar- 
unter. Viel tiefer, noch unter 1/, n NaCl, liegt der plasmolytische Grenz- 
wert bei der an sehr nassen Standorten wachsenden, im Leben wohl nie 
austrocknenden Treubia insignis. Deutliche Unterschiede zwischen den 
in der Nähe des Bodens und den in den Baumkronen wachsenden Moosen 
sind nicht gefunden worden; daß die hoch in die Bäume aufsteigenden 
Lebermoose oft dicke, wasserspeichernde Zellwände haben, ist schon 
erwähnt. 

Zur bequemen Vergleichung der Beziehungen zwischen Salzkonzen- 
tration, osmotischem Druck und relativer Luftfeuchtigkeit sollen einige 
Werte nach der Tabelle von MÄGDEFRAU (S. 418) nebeneinander gestellt 
werden. 


GM NaCl im Liter Osmotischer Druck in Relative Luftfeuchtigkeit 


Lösung Atmosphären bei 20° C in% 
0,5 20,8 98,4 
0,7 29,5 97,8 
1,0 43 96,8 
1,5 68 95 
2,0 96 93 
3,0 166 88 
4,0 249 83 
5,0 323 78 
gesättigt 369 76 


Die mitgeteilten Beobachtungen zeigen, daß die meisten der studier- 
ten Epiphyten noch bei einer relativen Wassersättigung oder Dampfspan- 
nung (,,Hydratur‘‘, WALTER 1931) von etwa 98, 5% sich annähernd straff 
halten können, selten noch bei 97%, ausnahmsweise bei 93%, im Extrem 
(Trentepohlia, Phycopeltis) bei 83%. Eine Beziehung zwischen den 
Lebensbedingungen und diesen Grenzwerten ist unverkennbar. 

Nach van OYE (1921 und 1923, z. B. S. 187) sollen die Trentepohlien 
in Java im Gegensatz zu den Blaualgen an den Baumstämmen gerade die 
trockeneren Stellen bevorzugen, ja sogar ihre stärkste Entwicklung nicht 
in der Regenzeit, sondern in den trockeneren Monaten finden. Tatsäch- 
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lich habe ich Trentepohlia crassisaepta Karst. in Tjibodas Anfang Fe- 
bruar sehr schwach entwickelt angetroffen, dagegen T'rentepohlia arborum 
ebenda in schönster Vegetation und mit vielen Sporangien. Viel mäch- 
tiger waren die Polster der Trentepohlia arborum in tieferen Lagen, im 
Buitenzorger Garten und vielfach sonst in Java und Sumatra an Baum- 
stämmen, besonders an Kokospalmen, aber ob sie zu anderer Jahreszeit 
nicht noch üppiger sind, kann ich nicht sagen. — Cephaleuros virescens 
war besonders im Anonaceenquartier in Buitenzorg Ende November noch 
in ziemlich gutem Zustande, aber schon Anfang Dezember hatte ich 
Mühe, gute Fäden für Experimente zu finden. 


10. Luftfeuchtigkeit und Wachstum. 

Besonders wichtig wäre natürlich zu wissen, zwischen welchen Gren- 
zen des Wassergehalts die wesentlichen Lebensfunktionen aufrecht er- 
halten werden, Atmung, Assimilation, Wachstum?. Bis jetzt kann ich 
nur von der einheimischen Trentepohlia aurea angeben, daß sie neben 
1,5GM NaCl, also bei 95% relativer Feuchtigkeit noch Spuren von Wachs- 
tum zeigte (vgl. oben 8. 218). Bei Trentepohlia crassisaepta und Phyco- 
peltis, die noch bei 83% Luftfeuchtigkeit keine Schrumpfelung erkennen 
lassen, wäre es interessant zu erfahren, ob für ihr Wachstum derselbe 
Grenzwert von etwa 4 n NaCl oder 85% Feuchtigkeit gilt, wie ihn meine 
Schülerin Gräfin WALDERDORFF und ebenso WALTER (1924, S. 393; 1931, 
S. 14) bei den leistungsfähigsten Schimmelpilzen gefunden haben. Was 
die Moose betrifft, so hat PLANTEFOL (S. 237) beobachtet, daß Stämm- 
chen von Hypnum triquetrum selbst im dampfgesättigten Raume kaum 
zu wachsen vermögen, und dasselbe fand mein Schüler MAGDEFRAU 
(S. 425) bei den Protonemen von Funaria hygrometrica und Dicranella 
heteromalla ; aber daraus ist noch nicht zu schließen, daß die epiphytischen 
Moose, deren Oberflächenmembranen ja teilweise ganz andere Beschaffen- 
heit haben, sich alle ebenso verhalten müssen. Mit Hilfe von Wasser- 
dampf vermögen augenscheinlich nur Organe ohne typische Kutikula zu 
wachsen, wie es Pollenschläuche, Pilzhyphen, junge Wurzeln sind, und 
wie dicht der Membranbau schon am Protonema gewöhnlicher Laub- 
moose ist, geht aus den Erfahrungen von Dorner (vgl. oben S. 249) 
hervor. 

11. Die Permeabilität des ausgetrockneten Plasma. 

Hote (1915, S. 107 ff.) hat gezeigt, daß lufttrockene Laubmoos- 

blätter in 0,5 n-Lösungen von KNO, und von NaCl wie in Wasser schwel- 








1 Über die Abhängigkeit des Gaswechsels des Hypnum triquetrum vom Was- 
sergehalt berichtet PLANTEFOL (S. 214, 184); über dasselbe bei Flechten STOCKER 
(S. 355 ff.); über dasselbe bei terrestrischen Algen, Flechten, Moosen FRAYMOUTH. 

— Allgemeines über die „Hydraturverhältnisse der poikilohydren Pflanzen‘ bei 
WALTER (1931, S. 13 ff.). 


Pianta Bd. 18. 17 
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len, ohne Plasmolyse zu zeigen, daß aber durch kurzen Aufenthalt des 
trocken gewesenen Blattes in Wasser die Semipermeabilität des Plasma 
wiederhergestellt wird. Brum (1917, S. 444) hat diesen Veränderungen 
keine Beachtung geschenkt; nach den wenigen Worten, die die Tabelle 
seines Beleges Nr. 295 begleiten, muß man annehmen, daß er auch an 
ausgetrockneten Blättern normale Plasmolyse beobachtet hat. Bei 
Ursprung u. BLuM (1916, S. 136) ist die BLumsche Tabelle ebenfalls 
ohne Kommentar reproduziert. HÔFLER (1918, S.136) ‚bestätigt 
Hoızes Erfahrungen vollständig.“ Irsın (1930, S.404) behandelt 
trockene Moosblätter mit starken (1—3 GM) NaCl-Lösungen, stellt aber 
die Frage nicht, die bei HOLLE beantwortet ist. 

Nach meiner Meinung liegt hier ein wichtiges Problem der Zell- 
physiologie vor. Die Rückkehr aus dem Zustand latenten Lebens zu 
aktivem Leben ist ja an die Wiedergewinnung der normalen Semi- 
permeabilität des Plasma geknüpft, die mit dem Austrocknen verloren 
geht, und der ganze Komplex der Veränderungen, die sich beim Ent- 
quellen und Wiederquellen des Plasma abspielen, verdient genau unter- 
sucht zu werden. Eine solche Untersuchung auf breiterer Grundlage — 
die Hauptziele der mit HOLLE ausgeführten Arbeit lagen in anderer 
Richtung — ist seit lange geplant, bei den vorliegenden Studien konnte 
ich nur im Vorbeigehen einige Stichproben machen, um die Brauchbar- 
keit des Materials zu prüfen. 

Flechten wie Peltigera (Nr.17) und Lebermoose wie Schistochila 
(Nr. 39) verhalten sich grundsätzlich gleich. Bei Leptoleiewnea Schiffneri 
(Nr. 49 a) ist außerdem festgestellt, daß auch Rohrzucker ins trockne 
Plasma eindringt, und daß Zellen, die in 0,5 n NaCl gequollen sind, von 
stärkeren Salzlösungen nicht mehr normal, d. h. rund, sondern eckig 
plasmolysiert werden. Wie HOLLE und ILIIN bei ihren Objekten fanden, 
quillt auch bei dem epiphyllen Lebermoos das trockne Plasma in stärke- 
ren Salzlösungen nicht bis zur völligen Ausfüllung des Zellraums auf, 
die Zellen bleiben plasmolysiert!. Also wird das Plasma auch in den 
Lösungen, nicht bloß in Wasser, wieder semipermeabel. 


Ill. Anhang. Zu den osmotischen Zustandsgrößen. 


Die Dinge, von denen im folgenden die Rede sein soll, sind größten- 
teils trivial geworden. Trotzdem scheint es mir nicht überflüssig, davon 
zu reden, weil das Bedürfnis nach begrifflicher Klärung vor allem der 
„Saugkraft‘‘ vielerorten zutage tritt. 


1 Küsrer (1929, S. 38) beschreibt den Vorgang nach HoLze und bemerkt 
dazu: „Hierbei kommen Bilder zustande, die vielfach an Plasmolyse erinnern.‘ 
Ich glaube, man kann hier ruhig von Plasmolyse reden, im Gegensatz zu dem 
Ausbleiben der Plasmolyse in schwächeren Lösungen. 
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1. Saugkraft, Saugspannung, Saugung. 

Daß Saugspannung (als suction tension von BECK, 1928, 8. 425, ge- 
braucht, von PRINGSHEIM! 1931, S. 749, übernommen) physikalisch rich- 
tiger ist als Saugkraft, wird nicht mehr bestritten. Ein Mißverständnis 
kann aber nicht entstehen, wenn der alte Ausdruck beibehalten wird, 
und ich scheue mich nicht, beide Termini nebeneinander zu gebrau- 
chen. Die letale Mutation Saugdruck — aus suction pressure (STILES 
1922) übersetzt — wird von selber wieder verschwinden, mindestens im 
Deutschen. 

Nicht ganz so unwichtig ist die Frage, ob es überhaupt erlaubt sein 
soll, von Saugung zu reden. C. A. SauLL (1927, S. 213; 1932, S. 108) hält 
die Anwendung von suction auf Pflanzen für verkehrt, und er gibt seinem 
Verdikt noch besonderen Nachdruck durch die verallgemeinernde Sen- 
tenz: „No unsuitable term should be considered immune from change, 
especially one not over 15 years old, just because it has been commonly 
employed in Europe“. In Wirklichkeit ist der Terminus, wie z. B. aus 
den bei Ursprung 1930, S. 194, angeführten Daten hervorgeht (beson- 
ders DE VRIES 1884), aber mehr als ein halbes Jahrhundert alt. 

STEINBRINCK hat mir schon vor einigen Jahren (1915, S. 457) ent- 
gegengehalten, es sei am einfachsten zu sagen, der Wasserstrom verlaufe 
in der Pflanze, wie anderswo auch, in der Richtung des Druckgefälles, und 
trotzdem kommt er ohne den Begriff der osmotischen Saugung nicht aus. 
Ich selber habe noch viel ausgiebiger von der Vorstellung einer Saugung 
Gebrauch gemacht und tue es noch. 

Wenn SHULL sagt: Unter den Bedingungen, die in der Pflanze herr- 
schen, gibt es keine Saugung, so möchte ich entgegnen : wir können in und 
an der Pflanze überall Saugung sehen, wenn wir wollen; wenn wir näm- 
lich das Bedürfnis haben, die Pflanze außerhalb des Herbars, der Alkohol- 
sammlung und des Paraffinschranks auch als tätiges, nicht als physi- 
kalische Einwirkungen schlechthin erduldendes Wesen gelten zu lassen. 
Deswegen darf z. B. die Wurzel das Wasser aus dem Boden saugen, statt 
daß der Boden das Wasser in die Wurzel hineindrückt. Oder bleiben wir 
bei den Kleinepiphyten: Bringe ich ein geschrumpfeltes Moos in die 
feuchte Kammer, so kann ich sagen, der Wasserdampf strömt aus der 
Atmosphäre in die Zellen und erlaubt ihnen zu schwellen, aber ich ziehe 
es vor zu sagen, die Zellen reißen den Dampf an sich und erzwingen die 
Schwellung. Wenn Transpiration statthat, können wir natürlich sagen, 
indem wir uns als Physiker ‚fühlen‘: die Pflanze wirft das Wasser kraft 
ihres überlegenen Dampfdruckes in die trockene Luft; aber als Biologe 
ziehe ich es vor, mir vorzustellen: sie läßt sich das Wasser wohl oder übel 

1 Als Synonym von Saugsparnung verwendet PRINGSHEIM dort auch „Saug- 


fähigkeit“. — SIERP ersetzt Saugkraft durch „Saugung‘ (1931, S. 176), was ich 
nicht glücklich finde. — Uber GrapManns „Saugwert‘ vergleiche unten. 


i 
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von der Luft absaugen, weil sie es nicht hindern kann, und unter Um- 
ständen hindert sie es sogar recht wirksam. Wenn die Pflanze aber ein- 
mal blutet oder guttiert, so ist sie in ihrem Wasserumsatz auf dem Gipfel 
ihrer Aktivität, sie drückt oder preßt wirklich einmal Wasser hinauf oder 
gar hinaus, und wir können im Ausdruck mit SHULL einig gehen. Aber 
gerade dieser Ausnahmefall zeigt, daß wir uns, von bloßer Laune der 
Betrachtungsweise und auch von der Theorie der Osmose ganz abgesehen, 
ohne ,,Saugung“ gar nicht so leicht verständigen können: wie sollen wir 
die aufsteigende Druckwelle der Blutung und die absteigende Saugwelle 
der Transpiration bequem auseinander halten? 


2. Osmotischer Druck, osmotischer Wert, Saugkraft. 

Der klassische Terminus ,,osmotischer Druck‘ war ursprünglich von 
Ursprung (und BLum, z. B. 1920, S. 203) für die Verhältnisse der Zellen 
noch geduldet. Später wurde er nur noch auf Lösungen etwa von Zucker 
angewendet, und zuletzt wird Ursprune (mit BLUM 1930) so streng, ihn 
auch einer Zuckerlösung zu verbieten: es soll, was manches für sich hat, 
nur noch „Saugkraft‘‘ geben; sogar dann, wenn die Physiker sprechen, 
die den osmotischen Druck gemessen haben. So heißt es (1930, 8. 261): 
„Nach Morse ist die Saugkraft von 0,1 Mol Rohrzucker 2,4 Atmosphä- 
ren.“ Eigentlich müßten wir dann genauer ,,osmotische Saugkraft 
sagen, denn gespanntes Wasser hat auch Saugkraft, die aber hergebrach- 
terweise nicht als osmotische bezeichnet wird, trotzdem das wohl einen 
Sinn hätte. Nun brauchen wir nur noch von den neuen Worten für Saug- 
kraft das lieblichste zu setzen, so kommen wir ‚zum osmotischen Saug- 
druck‘ oder zur ,,osmotic suction pressure“; wenn wir uns lächerlich 
machen wollen. 

Die kinetische Theorie oder Veranschaulichung des osmotischen 
Druckes hat noch immer Anhänger unter den Physikern. Und unter den 
Botanikern wird ein Autor wie C. A. SHULL, der der Pflanze keine Saug- 
kraft zugesteht, für die Saugkraft einer Zuckerlösung noch weniger zu 
gewinnen sein. Aber auch die deutschen Botaniker, die, soweit es ihnen 
möglich schien, der Terminologie Ursprungs folgten, haben sich nicht 
dazu entschließen können, Saugkraft zu sagen, wo sie den altvertrauten 
osmotischen Druck meinten, und deshalb haben sie fast einmütig, ver- 
führt durch gelegentliche Inkonsequenzen der Eltern der neuen Termino- 
logie und durch die vage Bedeutung des Wortes Wert, den Begriff des 
„osmotischen Wertes‘ so erweitert, daß man jetzt sagen kann: eine 
Lösung, die einen osmotischen Wert von 1 GM NaCl hat, hat einen osmo- 
tischen Wert von 43 Atmosphären. Wer so verfährt, kann sich übrigens 
auf PFEFFER berufen, der ebenfalls ,,osmotischer Wert‘‘ im Sinne bald 
von Konzentration (1897 z. B. S. 128), bald von Druck (z. B. S. 119) ver- 
wendet und gelegentlich ausdrücklich von ,,osmotischem Druckwert‘ 
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spricht (S. 127). Er kann sich sogar auf Ursprung u. BLUM selber be- 
rufen, die nicht immer ,,Saugkraft des Inhalts‘‘ gesagt haben, wo sie es 
hätten sagen müssen — weil es eben zu umständlich ist —, und einen 
osmotischen Wert in Atmosphären nicht immer ‚umrechnen‘, sondern 
auch ‚ausrechnen‘ (1920, S. 212) und sogar „ausdrücken“ (1924, S. 40). 
Dieser Brauch, osmotische Werte bald in Konzentrationsmaß, bald in 
Atmosphären auszudrücken, hat sich allgemein eingebürgert, sicher gegen 
die Absicht Ursprungs. So haben wir sogar Tabellen der osmotischen 
Werte von Zucker- und Salzlösungen bekommen (WALTER 1931) als mo- 
dischen Ersatz für die altmodischen Tabellen der osmotischen Drucke. 

Ich mache keine Vorschläge zur Terminologie. Ich erkläre nur: so- 
lange die Physiker keinen Anstoß daran nehmen, scheue ich mich nicht, 
einem Zellsaft einen osmotischen Druck von soundsoviel Atmosphären 
zuzuerkennen, so wie er einen osmotischen Wert von soundsoviel Mol 
Zucker oder Salz hat. ,,Osmotischer Druck‘ bedeutet so, wenn nicht 
ausdrücklich etwas anderes bemerkt ist, die Fähigkeit, Druck- oder Saug- 
spannung von einer bestimmten Größe zu erzeugen, ist potentiell, vir- 
tuell!, als maximaler Grenzwert (FINDLAY) zu verstehen, im Gegensatz 
zu dem aktuellen, reellen Turgordruck oder Wanddruck und zur aktuellen, 
reellen Saugkraft der Zelle. Als Paraphrasen für ,,osmotischer Druck“ 
verwende ich mitunter: potentieller osmotischer Druck, potentielle 
Saugkraft, osmotisches Druckvermögen, osmotisches Saugvermögen, am 
liebsten osmotisches Vermögen. 

PRINGsHEIM hat sich kürzlich (1931, S. 749) so geäußert: „Der Aus- 
druck ‚Wert‘ ist physikalisch nicht scharf genug. Jede Größe ist ein 
Wert. Ich würde es deshalb auch besser finden, wenn man den alten Aus- 
druck ‚osmotischer Druck‘ nicht durch ‚osmotischer Wert‘, sondern durch 
‚osmotische Konzentration‘ ersetzte.‘ Ebenso verwendet STILES (1924, 
S. 98), wenn ich ihn recht verstehe, ,,osmotic concentration. Der Aus- 
druck ,,osmotische Konzentration‘ ist aber schon früher, z. B. von Ham- 
BURGER (1902) gebraucht worden, allerdings in einem etwas anderen 
Sinn, als man noch meinte, das van T’Horrsche Gesetz gelte recht gut 
für die Lösungen, mit denen es der Physiologe zu tun hat, und als mit- 
unter noch volumnormale und gewichtsnormale Lösungen durcheinander 
geworfen wurden; von dem Wirrwarr noch um 1910 macht sich die 
jüngere Botanikergeneration schwerlich mehr eine Vorstellung (vgl. 
RENNER 1912, z. B. S. 489). Als Synonym für „osmotischer Wert“ ließe 
sich ,,osmotische Konzentration‘ recht gut verwenden, aber wie ich 


1 Weil „potentiell“ schon für „potentielle Energie“ vergeben ist, ist vielleicht 
dem Wort „virtuell“ der Vorzug zu geben. Dabei ist nicht an die virtuelle Arbeit 
zu denken, sondern eher an das virtuelle Bild, das man ja auch als potentiell be- 
zeichnen kann. Befriedigend scheint mir keiner der beiden Ausdrücke. — Auch 
PRINGSHEIM (1931, S. 758) spricht von „potentieller osmotischer Saugfähigkeit. 
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glaube, nicht gleichzeitig auch für ,,osmotischer Druck‘. Einen ‚‚Wert‘‘ 
bald in Mol bald in Atmosphären auszudrücken ist logisch noch möglich, 
wenn auch vielleicht terminologisch nicht sehr zweckmäßig. Aber eine 
„Konzentration“ in Druckeinheiten anzugeben scheint mir doch zu kühn. 
— Als drittes Synonym ist auch, solange wir es mit Gewebesäften zu 
tun haben, das Wort ,,Saftkonzentration“ (z. B. Pısek u. CARTELLIERI) 
mit seinem kräftig agrarischen Unterton annehmbar; wer denkt dabei 
nicht an Rübensaft und Traubenmost. 

Wollen die Botaniker, wie zu erwarten, den modernen ,,osmotischen 
Wert‘ nicht mehr zugunsten des altväterischen ,,osmotischen Druckes‘ 
preisgeben, so sollten sie vielleicht für den osmotischen Wert von Ur- 
SPRUNG „osmotische Konzentration‘ sagen. Manche Autoren haben sich 
mit dem ,,osmotischen Wert‘ in Atmosphären ja sehr weit eingelassen, 
wie z. B. WALTER, der in seinen Tabellen (1931, S. 160ff.) den Ausdruck 
osmotischer Druck ganz vermeidet. Die Unbestimmtheit des Ausdruckes 
hat freilich gewisse Vorteile, sie macht ihn vielseitig verwendbar. So 
setzt WALTER (1931, S. 158f.) ,,osmotischer Wert‘‘ auch im Sinne von 
„osmotisches Äquivalen “ in die Tabellen der Dampfdruck- und Ge- 
frierpunkterniedrigungen ein. 

Der allerneueste Vorschlag von OPPENHEIMER (1930, S. [131]; 1932, 
8. 236) geht dahin, für den osmotischen Druck der Physiker (oder für die 
Saugkraft URSPRUNGS) ,,osmotisches Potential‘ (in Atmosphären aus- 
gedrückt) zu setzen. Ähnlich spricht PRINGSHEIM (1906, S. 106ff.) von 
„osmotischer Potentialdifferenz‘‘, die soviel ist wie Konzentrationsdiffe- 
renz. Ich habe seiner Zeit (1915, 8.633) unter dem osmotischen Potential 
einer Lösung ihre Fähigkeit, unter Wasseraufnahme Arbeit zu leisten, 
bzw. ihre Spannungsdifferenz gegenüber reinem Wasser verstanden, und 
zwar die wirklich gegebene Arbeitsfähigkeit oder Spannungsdifferenz, die 
in einer voll turgeszenten Zelle Null ist; das osmotische Energiepotential 
hat bei der maximalen Straffung der Zellwand die ihm mögliche Arbeit 
ja schon geleistet und sich in ein mechanisches Potential, in Wand- 
spannung und Wasserkompression, umgewandelt. OPPENHEIMER ver- 
steht sein Potential — sit venia — potentiell, während ich es aktuell 
verstehe. Davon, daß wir das osmotische Potential als vom hydrosta- 
tischen oder mechanischen Druck der Lösung abhängig ansehen können, 
wird im nächsten Abschnitt weiter die Rede sein. Und insofern scheint 
mir das ,,osmotische Potential‘ OPPENHEIMERs gegenüber dem osmo- 
tischen Druck der Physiker und gegenüber der Saugkraft URSPRUNGS 
keinen Vorzug zu haben. 


3. Die Saugkraftformel. 


Der klare Satz von DE VRIES (1884, S. 544): „Die wasseranziehende 
Kraft des ganzen Gewebes ist gleich der Turgorkraft seiner Zellsäfte, ver- 
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mindert mit der elastischen Spannkraft der Zellhaute“ ist lange Zeit ver- 
gessen gewesen. PFEFFER hat dieselbe Beziehung mehrmals eindringlich 
dargestellt (1892, S. 258ff.; 1897, S. 195), ohne DE VRIES zu zitieren, und 
auf Grund von PreErFers! Ausführungen habe ich 1911 (S. 239) ge- 
schrieben: ,,Die Größe der mit dem Turgor veränderlichen Saugkraft 
findet zunächst ihre Grenze bei der osmotischen Kraft der transpirieren- 
den Zellen. Bei völliger Aufhebung des Turgors wird der ganze osmo- 
tische Druck des Zellsaftes für Saugung verfügbar.‘‘ Etwas genauer ist 
das dann 1912 (S. 647) formuliert: ,, Die Saugkraft einer Parenchymzelle 
ist gleich der Differenz zwischen dem osmotischen Druck des Zellsaftes 
und der Spannung der Membran‘, und ähnlich 1913 (Handwörterbuch 
S. 550): ,, Der Turgordruck sinkt — bei Wasserverlust der Zelle — unter 
die Größe des osmotischen Druckes, der dem Zellsaft zukommt, und die 
Differenz zwischen osmotischem Druck und Turgordruck tritt als Saug- 
kraft in die Erscheinung‘. Wieder 2 Jahre später (1915, S. 623ff.) habe 
ich das, weil es nötig schien, weiter ausgeführt und die Formel gegeben: 
S=P--T (8. 628). Es ist klar, daß ,,osmotischer Druck“ potentiell 
verstanden ist und ,,Turgordruck“ aktuell. 

URSPRUNG hat 1 Jahr später (mit BLum, 1916, 8. 530) für meine De- 
finition — die er als nicht vorhanden behandelt — gesetzt: Saugkraft 
der Zelle = Saugkraft des Inhalts minus Wanddruck. Buchstaben- 
symbole für diese Begriffe und Größen führt er (mit BLUM) mehrere 
Jahre später erst ein (1924, 8.12); die Formel heißt von jetzt an: 
S, = 8; — W. 

Solange von auBen auf die Zelle einwirkende Druck- oder Zugkrafte 
fehlen, ist der Wanddruck W gleich dem Turgordruck T. Sind aber 
solche AuBenkrafte vorhanden, so miissen sie, wie z. B. URSPRUNG aus- 
führt, in der Saugkraftgleichung zum Wanddruck addiert (Druck) bzw. 
vom Wanddruck subtrahiert werden (Zug). Diesem Gesamtwanddruck, 
der sich aus der Eigenspannung der Membran und dem Zusatzdruck zu- 
sammensetzt, ist aber der Turgordruck größengleich, und insofern hat 
meine Formel die allgemeinere Geltung. Auch der strenge Vergleich der 
Zelle mit dem Osmometer führt vom hydrostatischen Druck auf den 

1 PFEFFER spricht zwar 1880 (S. 120) und 1892 (S. 260) von ,,Saugkraft“, so 
wie auch DE VRIES tut (1884, S. 561), aber, soviel ich sehe, nie in der 2. Auflage 
seiner Physiologie (1897); hier finden sich nur „Saugwirkung“ (S. 193) und ,,Was- 
seranziehung‘“ (S. 195). 

2 STEINBRINCK hat mich in einem freundlichen Aufsatz (1915) auf eine seiner 
Arbeiten (1904) hingewiesen, die ich leider nicht vorher kannte. Aber ich glaube 
nicht, daß meine Darstellung viel anders ausgefallen wäre, wenn ich die seinige 
gekannt hätte. Daß die Beziehung zwischen Saugkraft, osmotischem Druck und 
Turgordruck in seinen Ausführungen über die Wasserbewegung in einem 150 m 
hohen Baum (1904, S. 150) ganz klar zum Ausdruck kommen, kann ich nicht 
finden. — Fehler in der Darstellung der Energetik habe ich später (Ber. d. D. 
Bot. Ges. 1915, S. 178) zu verbessern versucht. 











264 O. Renner: 


Turgordruck, und nicht unmittelbar auf den Wanddruck. Zudem ist 
Turgordruck ein alter, international eingebürgerter Begriff, dem man 
den Wanddruck ganz wohl subsumieren kann, und so ist es kein Wunder, 
wenn auch neuere Autoren bei der Definition der Saugkraft wieder auf 
den Turgordruck zurückkommen. Daß die Ableitung des Gesamtdrucks 
der Zellen aus Wanddruck + Zusatzdruck der Anschaulichkeit wegen 
nicht zu entbehren ist, soll freilich nicht bestritten werden. — Über die 
„Saugkraft des Inhalts‘‘ vergleiche unten. 

Hörer (1920) bezieht sich auf Ursprung u. BLUM, definiert aber die 
Saugkraft als Differenz zwischen osmotischem Wert und Turgordruck 
und gibt dafür die Buchstabenformel: S = 0 — T. — SriLes sucht dem 
Begriff Saugkraft, den er ausdrücklich Ursprung u. BLUM zuschreibt, 
durch die, wie er meint, verbessernde Übersetzung ,,suction pressure“ in 
England Eingang zu verschaffen (1922), aber er wählt, ohne meine 
Arbeiten zu kennen, dieselben Symbole wie ich, weil sie sich eben von 
selber darbieten ; er schreibt S = P — T, wobei P den osmotischen Druck 
und 7 den dem Turgordruck gleichen Wanddruck bedeutet. Dieselbe 
Formel verwendet STILES auch später (1924, S. 99). — Wenn Dixon 
(1930, S. 428) den Inhalt des Ursprung u. BLUM zugeschriebenen Be- 
griffs der Saugkraft reproduziert und dabei sagt: ,, URSPRUNGs Gleichung: 
S = P — T drückt diese Zusammenhänge aus‘, so geht er damit wohl 
auf STILES zurück. — WALTER äußert sich (1930, S. 74) so: „Namentlich 
hat URSPRUNG auf eine Größe — die Saugkraft der Zelle — hingewiesen, 
die vorher gar nicht beachtet wurde“; und weiter unten (S. 83) verändert 
er die Ursprungsche Formel ,,der Bequemlichkeit halber‘ in folgende: 
„Saugkraft — Osmotischer Wert — Wanddruck‘“, wozu er bemerkt: 
„Dann können wir unter Saugkraft stets die Saugkraft der Zelle und 
unter osmotischem Wert die Saugkraft des Zellinhaltes verstehen, was 
für den Sprachgebrauch viel einfacher ist.‘ Diese Formulierung ver- 
wendet WALTER auch 1931 (S. 11). — KosryTsoHew schreibt in seinem 
Lehrbuch (1931, S. 83) noch ausdrücklicher: ‚‚URSPRUNG u. BLUM haben 
den Begriff der Saugkraft zuerst entwickelt. Die früheren Vorstellungen 
waren unklar . . . Daher ist die Saugkraft nichts anderes als die Differenz 
zwischen dem osmotischen Werte und dem Turgordruck der Zelle: 
S= P—T.“ 

Dazu möchte ich sagen: die Methoden der Messung und ihre groß- 
zügige Anwendung verdanken wir URSPRUNG und seiner Schule. Aber 
die theoretische Einsicht war schon vorher da, und in einem Punkt 
vielleicht tiefer. 


Der einzige Satz der Freiburger Arbeiten, der sich — außer dem gleich 
zu nennenden, meiner Widerlegung fast allein gewidmeten Aufsatz — 
mit mir, und zwar mit meiner Arbeit von 1911, beschäftigt (URSPRUNG 
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u. Brum 1916, S. 528), lautet: ,,RENNERS Bemühungen die Saugkraft zu 
messen, ergaben tatsächlich nur Werte für den Filtrationswiderstand“, 
und dabei wird auf den Aufsatz von Ursp£ung (ohne BLUM): Filtration 
und Hebungskraft, 1915, hingewiesen. URSPRUNG — ich nenne nicht 
ohne Absicht Kastor allein, ohne seinen Polydeukes — bleibt also bei der 
Exekution, die er in diesem Aufsatz an mir vollzogen hat, und stellt sich 
taub gegen die Apologie des Gerichteten (Renner: Ber. bot. Ges. 1915). 
Er erwähnt auch meine Arbeiten von 1912, 1913 und 19151, in denen die 
Definition der Saugkraft gegeben worden ist, nie, trotzdem andere Au- 
toren, die er seiner Beachtung würdigt, mehrfach darauf hingewiesen 
haben. Dagegen werden in dem Aufsatz: „Dürfen wir die Ausdrücke“ 
usw. (URSPRUNG u. B. 1920) auf 81/, Seiten ,,Beispiele von Unklarheiten 
und Verwechslungen‘ zusammengestellt, darunter auch einige der Stel- 
len, auf die ich (1915, S. 623) mit 20 Zeilen hingewiesen hatte. In dem 
Zug der Sünder schreitet auch Prerrer, der eben verewigte Heros. 
Aber ob Ursprung selber hier immer ganz ohne Fehle war? 

In dem Aufsatz, der Ursprungs Terminologie festlegt, heißt es (1920, 
S. 216): „Welches Unheil die Konfusion in der osmotischen Termino- 
logie anrichten kann, zeigt“ . . . eine Arbeit von 1912, die ‚auf der fal- 
schen Annahme zu basieren scheint, man könne durch Bestimmung des 
osmotischen Wertes bei Grenzplasmolyse auf die Saugkraft der Zelle 
schließen.‘‘ Aber ein Dutzend Jahre früher schrieb Urnsprune (1907, S. 3): 
„Die benachbarten Rindenzellen werden dem Wurzelhaar Wasser ent- 
ziehen, wenn ihr Zellsaft einen höheren osmotischen Wert besitzt und der 
Gegendruck der Membran nicht zu groß ist .. Wenn also der osmotische 
Wert des Zellsaftes der Parenchymzellen von den Wurzelhaaren bis zu 
den Gefäßen hin zunimmt, so ist die Wasserwanderung durch die Wurzel- 
rinde, unter der vorhin genannten Einschränkung, qualitativ physikalisch 
verständlich. Da noch nicht experimentell untersucht wurde, ob diese 
Forderung tatsächlich erfüllt ist, so läßt sich zur Zeit auch nicht sagen, 
ob eine physikalische Erklärung auf diesem Wege gegeben werden kann.‘ 
Das ist nicht etwa Konfusion in der Terminologie, sondern eine zum min- 
desten unklare, wenn nicht falsche Annahme, die auch durch die genannte 
Einschränkung nicht völlig geklärt wird; vielleicht ist es sogar un- 


ı Im Frühjahr 1914 habe ich, um eine Vorstellung von der Größe des Sätti- 
gungsdefizits und der Saugkraft zu bekommen, in Biskra (Algier) an einigen der 
Objekte, an denen Frrrine die hohen osmotischen Drucke gemessen hatte (z. B. 
Asteriscus pygmaeus), einerseits die Gewichtszunahme abgeschnittener, im feuch- 
ten Raum Wasser aufsaugender Sprosse zu bestimmen angefangen, andererseits 
die Dickenabnahme von Blattquerschnitten bei Plasmolyse und ihre Zunahme 
bei voller Wassersättigung beobachtet. Die Ausschläge der Dickenveränderungen 
waren sehr ungleich, und die Versuche sind ganz fragmentarisch geblieben. Auf 
die von DE VRIES angeregte und von URSPRUNG mit so großem Erfolg ausgebaute 
Methode der Äquilibrierung verfiel ich nicht. 
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gefähr dieselbe wie die, welche er dem Autor vom April 1912 ankreidet. 
Und im Sommer desselben Jahres 1912 (zufällig?) beginnt G. BLum die 
Untersuchung ,,Zur Kenntnis der Größe und Schwankung des osmoti- 
schen Wertes‘, die 1914 abgeschlossen und 1916 (bzw. 1917) veröffent- 
licht wird. Nach dieser Veröffentlichung zu schließen, wäre das Schiff- 
lein der Dissertation ohne Stern und ohne Kompaß über den Ozean der 
Salpeterwerte geirrt. Aber vielleicht ist BLum ausgeschickt worden, um 
unter anderem zu erfragen, ob die im Jahre 1907 erhobene ,,Forderung 
tatsächlich erfüllt“ sei. Als die Arbeit gedruckt wurde (1916), war eine 
solche Kompaßstellung nicht mehr zeitgemäß, und vielleicht fehlt des- 
wegen jedes Wort über das Ziel der Reise. Während der Autor von 1912 
schon im Titel betont, daß seine „Untersuchungen über die Verteilung 
des osmotischen Druckes in der Pflanze in Hinsicht auf die Wasser- 
leitung‘ angestellt sind, schweigt BLum im ganzen Text über den Sinn 
seiner ungeheuer mühevollen Bestimmungen. 

Im Jahre 1916 sind außerdem noch drei Arbeiten von Ursprung u. 
BLum über die Verteilung, Schwankung und Beeinflussung des osmoti- 
schen Wertes erschienen, in denen auch die Ergebnisse einer zweiten 
Schülerarbeit (J. Meter, 1915) mit verwendet sind. Und erst jetzt, nach 
der sicher höchst verdienstvollen Ansammlung eines gigantischen Ma- 
terials über den osmotischen Wert, taucht in den beiden letzten Mittei- 
lungen, die URSPRUNG u. BLUM 1916 veröffentlichen, plötzlich die Saug- 
kraft auf, die von nun an im Mittelpunkt der mit bewundernswerter Aus- 
dauer durchgeführten und an glänzenden Erfolgen reichen Freiburger 
Arbeiten steht; darauf hat schon Dixon (1924, S. 41) hingewiesen. Da- 
für, daß meine zwar anders orientierten, aber die Bedeutung des Sät- 
tigungsdefizits nachdrücklich betonenden Saugkraftstudien 1911 und 
1912 erschienen sind (vgl. oben S. 263), kommt der Umschwung recht 
spät. Aber daß Ursprung ihren Sinn noch im Jahre 1916 nicht verstehen 
wollte, geht ja aus seiner Behauptung, ich hätte nichts als Filtrations- 
widerstände gemessen, zur Genüge hervor. Ich kenne noch heute kein 
besseres Mittel, die Größenordnung der Saugkräfte welkender Blätter 
handgreiflich zu demonstrieren, als die damals angegebene Methode der 
Klemmung mit nachfolgender Pumpensaugung. 

URSPRUNG hält den Ausdruck ,,Saugkraft einer Lösung‘, abgesehen 
von dem unbestreitbaren Anschaulichkeitswert des Wortes, wie es 
scheint deswegen für besonders geeignet, weil er meint, eine Lösung habe 
immer „ihre‘‘ Saugkraft, im Gegensatz zum osmotischen Druck, der oft 
genug fiktiv ist. Sehen wir davon ab, daß eine wässerige Lösung, die ein 
geschlossenes Gefäß vollkommen erfüllt, so daß sie weder mit Wasser 
noch mit Wasserdampf! in Berührung kommen kann, streng genommen 


1 Saugkraft hat eine Lösung oder eine ungesättigte Pflanzenzelle nicht nur 
gegenüber tropfbarem Wasser, sondern auch gegenüber dem Wasserdampf der an- 
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keine Saugkraft hat, und betrachten wir ein Osmometer, wie URSPRUNG 
z. B. 1920, S. 195, tut. Dort heißt es: ,,Im Gleichgewichtszustand ist die 
Saugkraft unseres Apparates = Null, weil der Quecksilberdruck das 
Wasser ebenso stark herauspreßt als die Zuckerlösung es einsaugt.‘‘ Diese 
Vorstellung eines dynamischen Gleichgewichts ist z. B. auch von Jost 
(1908, S. 17; 1913, S. 18; dagegen noch nicht 1904), von BENECKE (1924, 
S. 20), von NATHANSOHN (1910, S. 32) vertreten worden und könnte sich 
sogar (ob mit Recht?) auf einen Satz von Prerrer berufen: Der osmo- 
tische Druck ‚‚kann mechanisch stets als Resultante aus Eintrieb und 
Austrieb des Wassers dargestellt -werden“ (1897, S. 126). Sie bedeutet 
weiter ausgeführt wohl soviel: zu Beginn des Versuchs ist Einstrom allein 
vorhanden, mit der Zeit wird die nach außen gerichtete Druckfiltration 
bei dauernd gleichem Einstrom größer und größer, und zuletzt sind Aus- 
und Einstrom gleich. Aber wenn ich diese Auffassung richtig inter- 
pretiere, kann sie kaum zutreffend sein. Bei Nernst z. B. heißt es auch 
ganz anders (S. 138): ,, Die Steighöhe wird so groß werden, bis der da- 
durch geweckte hydrostatische Gegendruck das weitere Einströmen von 
Wasser verhindert.‘‘ Ähnlich drückt sich EvcKkEn aus (8. 327). Ur- 
SPRUNG selber spricht einmal (1920, S. 202) von der „Höhe der Queck- 
silbersäule, die dem Wasser den Eintritt gerade verwehrt‘. Diese stati- 
sche Betrachtung des Gleichgewichts, die auch Mincu (S. 6) vorzieht, 
scheint mir zweckmäßiger als die Betonung des dynamischen Charakters. 

Wollte man Druckfiltration und osmotische Saugung vergleichen, so müßte 
man etwa sagen: der Quecksilberdruck, der im Gleichgewicht am Osmometer er- 
reicht ist, würde reines Wasser durch die semipermeable Membran ebenso stark 
herauspressen wie die Zuckerlösung zu Beginn des Versuchs Wasser einsaugt. 
In Prerrers (1877) Versuchen ist das annähernd verwirklicht. Aus der Lö- 
sung vermag der Hg-Druck natürlich kein Wasser abzupressen, solang er nicht 
über das Gleichgewicht gesteigert wird. 

Wenn die Saugkraft der Lösung dem hydrostatischen Druck, prägnanter: die 
Saugung der Lösung der Druckfiltration das Gleichgewicht hielte, wäre wohl 
die tierische Membran eines einfachen Vorlesungs-Osmometers im Gleichgewicht 
eben. In Wirklichkeit ist sie zu Beginn eben und wölbt sich dann stärker und 
stärker konvex gegen das Wasser. Wohl nur unter der — allerdings nicht konse- 
quent durchgeführten — Vorstellung eines dynamischen Gleichgewichts konnte 
NATHANSOHN (1910, S. 31) schreiben: der Eintritt von Wasser in ein einfaches 
Osmometer „hat nicht wie in dem ersten Beispiel — nämlich in einem geschlos- 
senen, mit Membran zugebundenen Gefäß — eine Spannung der Pergamenthaut 
zur Folge, sondern bedingt ein Steigen der Flüssigkeit in dem Steigrohr“. 


Ich möchte meinen: Die Saugkraft nicht bloß des Apparates, sondern 


der Zuckerlösung wird in dem Maß kleiner, wie der hydrostatische Ge- 
gendruck wächst, und im Gleichgewicht ist die Saugkraft der Lösung 


grenzenden Atmosphäre, die sozusagen als semipermeables Diaphragma zwischen 
Lösung und Wasser dienen kann. Der experimentelle Teil dieser Arbeit beschäf- 
tigt sich vorzugsweise mit diesen Erscheinungen. 
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durch den hydrostatischen Druck aufgehoben; aufgehoben (oder ver- 
nichtet) scheint mir nicht weniger richtig als „äquilibriert‘‘, wie man 
gewöhnlich sagt und wie auch Ursprung (1920, S. 194) schreibt. Wenn 
noch Wasser durch die halbdurchlässige Membran des Osmometers 
ein- und austritt, so hat das mit Saugung und Druckfiltration 
nichts zu tun, sondern der Vorgang beruht auf der ungerichteten ther- 
mischen Bewegung. Die Konzentration oder besser die Aktivität (vgl. 
z. B. FINDLAY) des Wassers ist eben infolge seiner Kompression in der 
Lösung ebenso groß geworden wie außerhalb im reinen Wasser, und da- 
mit auch die Dampfspannung, worüber unten mehr. Daß Zugspannung, 
Dehnung die Eigenschaften des Wassers wesentlich verändert, darüber 
besteht seit lange kein Zweifel mehr. Aber daß positiver Druck im Wasser 
Kompression hervorruft und damit dessen Eigenschaften im entgegen- 
gesetzten Sinn verändert, wird, wie mir scheint, zu wenig beachtet. Und 
darauf wieder hinzuweisen, vor allem mit Rücksicht auf die Beurteilung 
des „Wasserzustands‘ einer Zelle (vgl. unten), ist der Hauptzweck dieser 
Ausführungen. 

Im wahren Sinn äquilibriert wäre die Saugkraft einer Lösung, wenn 
wir an ein oben offenes, unten mit einer semipermeablen Membran ver- 
schlossenes, mit Lösung gefülltes Gefäß unten eine wassergefüllte Röhre 
ansetzen, in der das Wasser, etwa durch angehängtes Quecksilber, unter 
einer der Saugkraft der Lösung gleichen Zugspannung steht (ein Schema 
z. B. bei Ursprung 1930, S. 189, Abb. 1 b). Hier zieht das Wasser nach 
der einen und die Lösung nach der anderen Seite, und Wasser wie Lösung 
besitzen aktuelle Saugkraft. Wenn die Lösung auch mit der anstoßenden 
Atmosphäre im Gleichgewicht ist, besteht allerdings keine „Aktion“ 
einer „Saugung‘“, und insofern ist ,,aktuell nicht streng wörtlich zu 
nehmen, sondern als Gegensatz zu potentiell oder virtuell im oben ge- 
brauchten Sinn. Wie hier negativer hydrostatischer Druck in reinem 
Wasser Saugkraft schafft, so vermindert und vernichtet positiver hydro- 
statischer Druck in einer Lösung die Saugkraft. 

Von einer unveränderlichen, vom hydrostatischen Druck unab- 
hängigen Saugkraft einer Lösung könnte man dann reden, wenn man die 
Saugkraft dem gelösten Stoff allein zuschreiben wollte, etwa in An- 
lehnung an die Gasdrucktheorie; im Gleichgewicht der Lösung mit 
Wasser, das unter Atmosphärendruck steht, wäre dann die Saugkraft 
des gelösten Stoffes äquilibriert durch die Kompression des Lösungs- 
mittels. Eine solche Vorstellung entwickelt für die Saugkraft der Zelle 
z. B. Dixon (1910, S. 60), und vielleicht geht URSPRUNG von derselben 
Vorstellung aus. Aber sonst behandelt Ursprung eine Lösung und sogar 
einen „Zellinhalt‘‘ durchaus als Einheit, und ich kann ebensowenig wie 
früher (1915, S. 626 f.) in der Auflösung dieser Einheit einen Nutzen 
finden, vor allem wegen der Beziehungen zur Dampfspannung, in der die 
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Wirkung der gelösten Stoffe und die Wirkung der Pressung des Lösungs- 
mittels integriert werden!. 

Lassen wir die Lösung bei der Osmose als Einheit gelten, so gilt: 
hydrostatischer Druck im Osmometer entsteht und wächst, Saug- 
kraft nimmt ab und vergeht. Und bei der Pflanzenzelle ist es nicht an- 
ders. Die Saugkraft des Inhaltes ist immer so groß wie die der Zelle, wenn 
beide aktuell verstanden werden. URSPRUNGs Saugkraftformel ist, von 
meiner Auffassung aus gesehen, nur richtig, wenn ,,Saugkraft‘ links 
vom Gleichheitszeichen etwas anderes bedeutet als rechts; links aktuell 
verstanden wird und rechts potentiell. Das ist genau derselbe Nachteil, 
den Ursprune dem ,,osmotischen Druck“ vorwirft. Aber URSPRUNG 
zwingt den Leser zu der Annahme, daß Saugkraft immer aktuell zu ver- 
stehen sei?. Es heißt z. B. 1920, S. 203: „Saugkraft der Zelle = Kraft, 
mit der die Zelle Wasser einzusaugen strebt in Atmosphären, Saugkraft des 
Zellinhalts — Kraft, mit welcher der Zellinhalt Wasser einzusaugen 
strebt.‘ 

Wenn Ursprung (ohne BLum, 1923, S. 112) sagt: die Saugkraft der 
Zelle „setzt sich zusammen aus zwei Kräften, die in entgegengesetztem 
Sinne wirken: aus der Saugkraft des Inhaltes S;, die Wasser einzusaugen 
strebt, und dem Wanddruck W, der Wasser auszupressen sucht,‘ so klingt 
das sehr anschaulich, und für den Fall voller Turgeszenz könnte man 
dann sagen: die gelösten Stoffe des Zellsaftes und die Kolloide des Plasma 
halten das Wasser mit derselben Kraft fest, mit der der Wanddruck Was- 


1 Man könnte auch sophistischer Weise damit argumentieren, daß die ,,Saug- 
kraft‘‘ von „Rohrzucker‘‘ — ebenso wie der osmotische Druck — nicht größer 
sein kann als die einer gesättigten — bzw. übersättigten — Rohrzuckerlösung. 
Selbst bei einem zerfließlichen Stoff dürften normale osmotische Verhältnisse erst 
hergestellt sein, wenn eine gesättigte Lösung hergestellt ist. Die Wasseraufnahme 
hygroskopischer Kristalle aus der Luft ist ja als Hydratation, also als chemischer 
Vorgang im engeren Sinne zu verstehen. Beim Quellungsdruck der Zellwände 
liegen die Verhältnisse, wie mir scheint, ähnlich. 

Dem ließe sich aber entgegenhalten, daß Zucker in gelöstem Zustand Saug- 
kraft entfaltet, nach Maßgabe der Lösungskonzentration. Und wenn wir einer 
Lösung von Zucker oder Salz eine gewisse Dampfspannung zuschreiben, kann 
auch dem widersprochen werden; vielleicht wäre es besser zu sagen, es sei das 
Wasser der Lösung, dessen Dampfspannung durch die Anwesenheit des gelösten 
Stoffs verändert wird. Letzten Endes dreht sich unsere Kontroverse vielleicht 
sogar nur darum, ob die Saugkraft einer Lösung dem gelösten Stoff oder dem 
lösenden Wasser zukommt. Bei jedem Versuch der Veranschaulichung stoßen 
wir eben auf den strittigen Mechanismus des osmotischen Druckes. 

2 Bei SıeRr, der Ursprungs Formel übernimmt (1928, S. 174; 1931, S. 176), 
stehen Sätze nebeneinander, die man, was die Realität der Saugkraft (oder 
»Saugung“) betrifft, in widersprechendem Sinne interpretieren möchte. Minde- 
stens ein Satz sollte aber wohl verbessert werden: daß der maximale Manometer- 
stand am Osmometer erreicht sei, „wenn der hydrostatische Druck und die 
Saugung von derselben Größenordnung sind, also ein Gleichgewichtszustand 
herrscht“ (1931). 
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ser aus dem Inhalt abzupressen sucht. Aber wenn wir wie bisher die 
Saugkraft der Lösung als Ganzem zuschreiben, können wir, meine ich, 
mindestens ebensogut sagen, daß nicht nur die osmotische Energie des 
Inhalts sich beim Straffwerden der Zelle in Wandspannung umwandelt, 
sondern auch die Saugkraft des Inhalts geschwunden ist, wenn die Zelle 
ihren maximalen Turgor erreicht hat; während der Wanddruck noch 
„sucht‘‘, „‚strebt‘‘ der Inhalt nicht mehr. 

Im ganzen System, Zelle oder Osmometer, gibt es bei dieser Auf- 
fassung an aktuellen Größen nur eine Saugkraft und einen mechanischen 
bzw. hydrostatischen Druck, nichts drittes. Der osmotische Druck des 
Zellsafts (P) oder die Saugkraft des Zellinhaltes (S;) hat nur numerische 
Bedeutung. Nehmen wir der Einfachheit wegen das Volumen der Zelle 
als praktisch konstant an, so ist P praktisch konstant und zugleich der 
höchste Wert, den sowohl T als S erreichen können — S nur solange keine 
Kohäsionswirkung ins Spiel kommt —, außerdem ist P immer gleich der 
Summe von T und S, auch in dem gewöhnlich verwirklichten Fall, daß 
P mit dem Volumen der Zelle variabel ist; alle weiteren Konsequenzen 
dieser Variabilität — die besonders anschaulich in dem graphischen 
Schema von HörLEr (1920) dargestellt sind, die ich aber schon 1913 
und 1915 auseinandergesetzt habe — verstehen sich von selber!. 


GRADMANN (1931) meint, daß dort, wo wir von Saugkraft oder Saug- 
spannung usw. reden, im allgemeinen keine Saugwirkung, sondern nur 
die Befähigung zu einer solchen Wirkung vorliege; das soll in dem 
Terminus ‚‚Saugwert‘‘ zum Ausdruck gebracht werden?. 

Betrachten wir zunächst eine Lösung, die an Luft grenzt, so hat sie 
nach meiner Auffassung gegenüber dem Wasserdampf der Luft reelle 
Saugkraft, die freilich von der Saugkraft der Luft überboten werden kann. 
Eine Lösung, die einen osmotischen Druck von 100 Atm. besitzt, ver- 
mag die Dampfspannung in einem abgeschlossenen, vorher dampf- 
gesättigten Raum um etwa 7% zu erniedrigen, nämlich bei 200 von 
17,54 auf 16,28 mm Hg oder um 1,26 mm Hg. Ist diese Erniedrigung 
eingetreten, so halten die Saugkraft der Lösung und die der Atmosphäre 
sich das Gleichgewicht. Ist die Luft trockener, so saugt die Luft aus der 


1 Deswegen habe ich dort (1915, S. 624) auch nur ein paar Zeilen dafür ge- 
habt: „Der osmotische Druck der (voll)turgeszenten Zelle sei 10 Atm., die 
Volumverminderung der Zelle bei vollständigem Erschlaffen betrage 10%, dann 
erhöht sich infolge der Konzentration des Zellsaftes der osmotische Druck auf 
etwa 11 Atm. Ebensogroß ist die Saugkraft der gewelkten Zelle. Durch das 
Welken ist also der osmotische Druck um 1 Atm. gestiegen, von 10 auf 11, die 
Saugkraft aber um 11 Atm., von 0 auf 11.“ — Ich wüßte nicht, was hier noch 
zu klären übrig geblieben wäre. Und ganz ähnlich schon 1913, S. 550. 

2 In einer nach Absendung des Manuskriptes erschienenen Abhandlung 
(GRADMANN 1932, S. 634) ist das noch ausführlicher begründet. 
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Lösung Wasser ab. Hier, und noch mehr beim Vakuum, wird deutlich, daß 
„Saugkraft‘‘ nur ein bequemes Bild ist, keine mechanische Realität. 

Wenn wir diese Spannungsdifferenz, die im Gasraum nicht mehr als 
1,26 mm Hg beträgt, als eine Saugkraft von 100 Atm. = 76000 mm Hg 
oder 1033 m Wasser verstehen wollen, so brauchen wir nur an die De- 
formation des Farnannulus in trockener Luft zu denken. Die Energie- 
werte der beiden Potentialdifferenzen sind tatsächlich identisch, denn 
die mittlere Dichte des Wasserdampfes von einem Druck zwischen 17,54 
und 16,28 mm Hg verhält sich zu der des Wassers auch wie 1: 60000; 
vgl. Renner 1915, S. 632. — Für die Saugkraft eines Bodens gilt das- 
selbe wie für die einer Lösung. 

Aber auch einer nicht vollturgeszenten Zelle in ihrer natürlichen 
Umgebung erkennt GRADMANN nur einen ,,Saugwert“ zu und keine reelle 
Saugspannung (1931, S.258); und dem kann ich nicht beipflichten. 
Ein Wurzelhaar z. B., das einer Salzlösung im Boden Wasser entreißt, 
besitzt doch veritable Saugspannung, und ebenso eine Parenchymzelle 
im Blatt, die aus dem negativ gespannten Gefäßwasser oder aus anderen 
Parenchymzellen schöpft. Auch wenn eine Zelle sich im Gleichgewicht 
mit einer Lösung befindet, hat sie eine Saugkraft, die der der Lösung die 
Waage hält. Liegt eine Zelle dagegen in Paraffinöl, so hat sie, wenn wir 
pedantisch sein wollen, nur einen Saugwert. — Das was für die Sphäre 
des positiven Drucks in den Terminis osmotischer Wert (im Sinne von 
HöFLER u. WALTER) und Turgordruck auseinandergehalten ist, fließt 
für die Sphäre der Saugung bei GRADMANN wieder zusammen in dem 
„Saugwert‘: GRADMANN hat gar keinen Ausdruck für die aktuelle Saug- 
kraft. Das ist das Gegenstück zu der Terminologie URSPRUNGS, in der 
Saugkraft immer als aktuell auftritt. 

Auch in formal logischer Hinsicht besteht ein Bedenken. Dem ,,0s- 
motischen Wert‘ wird der „Saugwert‘‘ als gleichgeordneter Begriff an 
die Seite gestellt. Nun ist aber die Saugung einer Lösung osmotischer Art, 
deswegen müßte osmotischer Wert wenigstens für Lösungen der Ober- 
begriff sein, der osmotischen Druckwert und osmotischen Saugwert in 
sich faßt. So wäre nichts zu sagen gegen die Formulierung: Saugkraft 
der Zelle = Saugwert des Zellinhalts — Turgordruck. 

Was endlich OPPENHEIMER (1930, S.[131]) als ‚kinetische‘ und 
„statische‘‘ Saugkraft unterscheidet, sind nur verschiedene Zustände 
dessen, was ich aktuelle Saugkraft nenne. Wenn eine Zelle sich mit einer 
Lösung im Gleichgewicht befindet, ist die Saugkraft beider Systeme 
statisch. Wird die Zelle in eine verdünntere Lösung gebracht, so 
hat sie eine Zeitlang, nämlich bis zur Wiederherstellung des Gleich- 
gewichts, kinetische Saugkraft; umgekehrt wird bei Überführung der 
Zelle in eine konzentriertere Lösung die Saugkraft der Lösung für 
die Übergangszeit kinetisch. Aber was für eine Saugkraft will Orren- 
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HEIMER während des Ungleichgewichts dem unterliegenden Partner 
zuschreiben ? 


Der ,,osmotische Druck“ ist verfehmt worden, weil er bald aktuell, 
bald potentiell verstanden werden kann; der Zellsaft einer schlaffen 
Zelle hat keinen Druck, nur Saugkraft. Dafür hat URSPRUNG die ,,Saug- 
kraft‘ ins unbeschränkte Regiment gesetzt, bei der das nicht viel besser 
ist; es läßt sich, wie oben gezeigt, verantworten zu sagen: der Zellsaft 
einer maximal gestrafften Zelle hat keine Saugkraft, nur Druck. Und 
man kann eine berechtigte Reaktion gegen dieses Verfahren darin sehen, 
wenn WALTER die potentielle ‚„Saugkraft‘‘ einer Lösung wie die des Zell- 
inhaltes resolut durch ,,osmotischer Wert‘‘ ersetzt. 


Vor kurzem ist eine Arbeit von Horrmann erschienen (1932), in der der 
„wahre osmotische Wert‘‘ mariner Algen erschlossen wird aus der eben wahr- 
nehmbaren Verkürzung der Zellen in sehr verdünnten Lösungen. Auf Grund der 
Ausführungen Prerrers habe ich schon 1915 (S. 627) die Vorstellung zurückge- 
wiesen, daß eine Zelle erst dann zu kollabieren anfange, wenn die Außensaugung 
höher wird als der osmotische Druck des Zellsafts. Eine Zelle mit dehnbarer 
Membran liege in Wasser und habe einen Turgordruck 7 = P = 10 Atm. Sie 
wird in eine Lösung von P, = 3 Atm. gebracht, dann verkleinert sie sich etwas, 
und zwar so weit, daB S = P — T = P, = 3 Atm. ist; d.h. so weit, daß der 
osmotische Druck des Zellsafts auf 11,5 Atm. steigt, der Turgordruck auf 
8,5 Atm. sinkt. — Die sehr verschiedenen Werte, die Horrmann bei verschiedenen 
Objekten findet, werden zum Teil auf verschiedener Dehnbarkeit der Membranen 
beruhen. Daß bei Ceramium der Überschuß des osmotischen Werts über den des 
Seewassers nicht mehr als 0,075 GM Rohrzucker, also der Überdruck nicht mehr 
als 2 Atmosphären betragen soll, ist doch von vornherein unwahrscheinlich. — 
Mit dem Beginn der nach innen gerichteten Membranquellung ist es ganz ähnlich 
wie mit der ersten Verkürzung. 

Horrmanns Methode wäre vielleicht einigermaßen brauchbar, wenn die 
untersuchten Membranen sich so verhielten, wie OPPENHEIMER sich das von Paren- 
chymzellen vorstellt (1930, S. 193). Die Anschauung, die OPPENHEIMER aus einem 
Satz von mir heraushört, habe ich, wie ich seinerzeit schon in der mündlichen 
Diskussion in Erfurt erklärte, nie gehabt; meine Anschauung stimmt mit der von 
URSPRUNG überein, oder vielmehr umgekehrt. 


Nachtrag während der Korrektur (7. Oktober). Horrmann hat inzwischen sein 
Versehen selber berichtigt (diese Zeitschr., 17, 8. 805). Er sieht, daß er Bestim- 
mungen ausgeführt hat, wie sie der Ermittlung der Saugkraft gelten; ich habe 
es für überflüssig angesehen darauf hinzuweisen, weil ich an eine Saugkraft bei 
solchen Objekten nicht glaube. Er hält es aber selber für „leicht möglich, daß 
die bestimmten Verkürzungswerte nur die Grenzen der Anwendbarkeit der MeB- 
technik darstellen, also nicht positive Saugkräfte der Zellen wiedergeben“. Das 
ist genau, was auch ich meine. Und ich möchte noch einmal, nachdrücklicher 
als es oben geschah, hervorheben, daß, wie der Vergleich der Tabelle 9 mit den 
Tabellen 1, 3,4 ergibt, die für den Beginn der Verkürzung und der Membran- 
quellung gefundenen Werte um so niedriger sind, je stärker die Membran ur- 
sprünglich gedehnt ist. 
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4. Osmotischer Druck, Quellungsdruck, Dampfdruck. 


Bei der Betrachtung der Gleichgewichte und Ungleichgewichte habe 
ich mich, veranlaßt durch Prerrer (vgl. z. B. 1897, 8. 144), Overton 
und NATHANSOHN, immer an die relative Dampfspannung gehalten. So 
heißt es (1915, S. 627): „„Es kommt einfach auf die Dampfspannung an. 
Nach der Erniedrigung des Dampfdrucks bemißt sich das Wasser- 
anziehungsvermögen der imbibierten Zellwand, des Zellsafts und des 
Gefäßwassers‘“, und andere Stellen (z. B. S. 621, 629, 643) beruhen auf 
derselben Vorstellung. Über Veränderungen im Quellungszustand des 
Plasma habe ich nichts auszusaÿen gewagt, und es ist kein kleines Ver- 
dienst WALTERs, daß er diesen Schritt getan und wichtige Folgerungen 
daraus gezogen hat (1923 und später bis 1931). Wenn WALTER aber 
schreibt (1923, S. 209): ,,Wir sehen also, daß bei ein und derselben rela- 
tiven Dampfspannung der Quellungsdruck der Größe nach gleich dem 
osmotischen Druck ist ... eine SchluBfolgerung, die ... soweit mir 
bekannt, noch nicht ausgesprochen ist,“ so ist das, was mich betrifft, 
nur insofern richtig, als ich eine so allgemeine Formulierung nicht 
gewählt habe, weil mir das Gesetz, auf dem viele meiner Uberlegungen 
beruhen, und das WALTER für sich wieder gefunden hat, schon früher 
bekannt geworden war. 

Die Gleichsetzung von osmotischem Druck und Quellungsdruck mit 
ihren Beziehungen zur Dampfspannung war mir geläufig aus meiner 
Studie über die Berechnung des osmotischen Drucks von 1912. Damals 
stieß ich bei OvERTON, dem ich nach PFEFFER die meiste Einsicht in diese 
Verhältnisse verdanke, auf folgende Stelle (1907, S. 795): „Allgemeiner 
läßt sich der Quellungsdruck dadurch ermitteln, daß man die relative 
Dampfdruckerniedrigung feststellt, welche das Quellungsmittel inner- 
halb der quellenden Substanz im betreffenden Grad der Quellung er- 
leidet. Es wird z. B. 1 g über konz. H,SO, getrocknetes Glykogen 
oder Gelatine über einer Salzlösung suspendiert, bis das Gewicht sich 
nicht mehr ändert. Dann ist die Dampfspannung des im Glykogen 
gelösten Wassers dieselbe wie die der Salzlösung. Die Dampfdruck- 
erniedrigung der Salzlösung kann durch Gefrierpunktsbestimmung er- 
mittelt werden, und dem osmotischen Druck der Salzlösung entspricht 
der Quellungsdruck der gequollenen Substanz‘ (vielleicht nicht absolut 
wörtlich, weil nach teilweise stenographiertem Exzerpt von 1911). 

URsPRUNG nimmt die Aufklärung über diese Beziehungen von WAL- 
TER willig an (U. u. B. 1930, S. 255) und übersieht dabei, wie es den An- 
schein hat, daß er bei seinen Experimenten mit dem Annulus der Farne 
schon einen Quellkörper auf dem Weg über die Dampfspannung mit 
einer Lösung ins Gleichgewicht brachte, wie OVERTON. 


Planta Bd. 18. 18 
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Die Untersuchungen am Farnannulus. 

Am 5. März 1915 ist das Prerrer-Festheft der ,,Naturwissenschaften“ er- 
schienen, in dem ich eine sehr kurze Mitteilung über meinen Beitrag zur PFEFFER- 
Festschrift und damit auch über meine Annulus-Versuche gab (S. 136). Am 
22. März lief von Ursprung bei der Deutschen Botanischen Gesellschaft eine 
Arbeit über die Kohäsion des Wassers im Farnannulus ein, die für URSPRUNG 
etwas flüchtig ist. Er hat nicht untersucht, ob die Annulus-Zellen gelöste Sub- 
stanz enthalten, die den Dampfdruck des Füllwassers herabsetzen könnte; er 
fragt nicht, ob die Zugspannung des Wassers im deformierten Annulus längere 
Zeit erhalten bleiben kann, was doch von größter Wichtigkeit ist; er scheint 
aus Versehen zwei Berechnungsarten desselben experimentellen Ergebnisses 
als zwei verschiedene Bestimmungsmethoden zu werten, deren Ergebnisse sich 
gegenseitig stützen — er hat nur zwei gleichwertige Methoden und spricht von 
„immer wieder“, S. 162. 

Meine ausführliche Arbeit, in der die oben gestellten Fragen beantwortet 
sind, erschien dann ein paar Monate später. URSPRUNG erwähnt den Titel im 
nächsten Jahr einmal (1916, S.476) bei Erwähnung seiner eigenen Annulus- 
Arbeit; das ist immerhin ritterlich, denn bei Gelegenheit seiner Saugkraftstudien 
kennt er sie ja nicht. Meiner eigenen Arbeit habe ich dann gegen Ende des Jahres 
die Dissertation meines 1914 im Kriege gefallenen Schülers H. Hore folgen lassen. 
Ursprung bringt 1916 Nachtrage zu seinen Annulus-Studien; er erwähnt jetzt 
(S. 487) — „nach Versuchen aus dem Jahr 1914“ ; also hatte er vermutlich damals, 
und auch 1915, die Tragweite der Beobachtung übersehen —, daß die Zug- 
spannung stunden- und tagelang erhalten bleibt; ich hatte (1915, S. 658) 6 Tage 
angegeben, bei HoLLE (1915, S. 105) 4 Wochen. Ursprung spricht (1916, S. 476) 
von ebenfalls früher ausgeführten Versuchen über Kohäsionszug und Blasen- 
bildung in Coniferentracheiden; bei HoLLE (1915) ist im selben Sinne von den 
verschiedensten Zelltypen die Rede. 


In der genannten Studie von 1912, von der Ursprung nie Notiz ge- 
nommen hat, habe ich auch die Frage erörtert (S. 493), ob gleichen 
Dampfdrucken immer gleiche osmotische Drucke zugeordnet seien, und 
festgestellt, bei BERKELEY u. HARTLEY sei die Frage experimentell und 
theoretisch entschieden zugunsten der Auffassung, daß das spezifische 
Gewicht der Lösung keine Rolle spiele. Auch später (1915, S. 619) habe 
ich darauf wieder kurz hingewiesen. URSPRUNG u. BLUM (1930, S. 255) 
werfen die Frage von neuem auf, beantworten sie unrichtig, und veran- 
lassen dadurch WALTER zu einer ausführlichen Entgegnung in einem 
eigenen Aufsatz (1931). Dazu ist noch zu bemerken: auch die Gleichheit 
von osmotischem Druck und Quellungsdruck bei gleicher Dampfspannung 
ist nur möglich, wenn das spez. Gewicht der Lösung bzw. des gequollenen 
Körpers gleichgiltig ist. 

Nun muß ich aber die Diskussion noch einmal aufnehmen und auf das 
Schema zurückkommen, das ich 1915 (S. 619, Abb. 1) gegeben habe, und 
das niemand beachtet hat. Im selben abgeschlossenen Raum werden 
nebeneinander untergebracht: 1. ein Osmometer, das mit der semiper- 
meablen Membran in Wasser taucht, während die lange oben offene Steig- 
röhre wie üblich sich im Luftraum befindet; 2. eine gleich lange Röhre, 
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die mit dem offenen unteren Ende in das Wasser taucht, oben mit einer 
fein porösen, etwa kolloiden Membran verschlossen, und ganz mit reinem 
Wasser gefüllt ist. Wenn im Osmometer die Lösungssäule die endgültige 
Höhe erreicht hat, wird die Membran, die die zweite Röhre abschließt, 
genau gleich hoch gestellt wie die Oberfläche der Lösung im Steigrohr. 
Dann ist der Dampfdruck des reinen Wassers in der wassergetränkten 
Membran, in deren Poren sich konkave Menisken bilden, gleich der 
Dampfspannung an der ebenen Oberfläche der Lösung, weil beide gleich 
hoch über der unteren Wasserfläche liegen. Und nun sieht man auf einen 
Blick, daß für die Steighöhe im Osmometer nur der Druck der als Wasser 
gedachten Lösungssäule in Betracht kommt, und daß das zusätzliche 
Gewicht des gelösten Stoffes keine Rolle spielt. 

Die mutmaßliche Ursache der zunächst überraschenden Beziehung zu 
erörtern unterlasse ich wohlweislich, so wie ich mich hüte auf die Be- 
denken aufmerksam zu machen, die ich selber gegen das Modell mit der 
turmhohen Steigröhre habe. Die Hauptsache scheint mir der experi- 
mentelle Befund, daß das spezifische Gewicht der Lösung irrelevant ist, 
und der uns zu der Annahme berechtigt, daß isosmotische Lösungen 
immer gleichen Dampfdruck haben. Wenn ein Nichtphysiker sich über 
diese höchst verwickelten Fragen äußert — bei WALTER sind noch nicht 
alle Schwierigkeiten berührt, geschweige denn bei URSPRUNG u. BLUM 
wird er, soweit er zuverlässig bleibt, Gelesenes wiedergeben, und soweit 
er Eigenes dazu gibt, unzuverlässig sein. 


5. Dampfdruck und hydrostatischer Druck. 


Falls man überhaupt den fiktiven Dampfdruck einer Flüssigkeit in 
ihrem Inneren, abseits von der an eine Gasphase grenzenden Oberfläche, 
b>trachten will, muß man die Dampfspannung des Zellsafts einer voll- 
turgeszenten Zelle gleich der des bei derselben Temperatur und bei Atmo- 
sphärendruck gesättigten Wasserdampfes setzen. Die Begründung habe 
ich früher schon gegeben (1915, S. 621). Water (1923, S. 162) hat da- 
gegen geäußert: ,, Unter der relativen Dampfspannung des Protoplasmas 
oder des Zellsaftes . . verstehe ich eine solche, bei der das Protoplasma 
bzw. Zellsaft an die Atmosphäre grenzend sich im Gleichgewicht befinden 
würde, wenn der Quellungsgrad bzw. die Konzentration dieselben blie- 
ben. Ich führe diesen Begriff ein, um die Betrachtungsweise zu verein- 
fachen. Unsere Definition weicht etwas von den Anschauungen RENNERS 
(1915, S. 621) ab, nach dem der Dampfdruck in der Vakuole einer wasser- 
gesättigten Zelle gleich der Dampftension von reinem Wasser ist. Nach 
unserer Auffassung würde er kleiner sein, da ja der Zellsaft eine be- 
stimmte Konzentration besitzt.‘‘ Es handelt sich hier nicht um die Will- 
kür einer terminologischen Definition, bei der die ‚„‚Einfachheit‘ mitzu- 
reden hätte, sondern um die physikalische Wahrheit. WALTER übersieht, 
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wie es scheint, daß der Zustand eines Zellsaftes sich tief verändert, wenn 
er aus der turgeszenten Zelle herausgenommen und an die freie Atmo- 
sphäre gebracht wird, während in einer entspannten Zelle der Zustand 
des Zellsaftes kein anderer ist als in einer Glasschale. 

Die Lehrbücher übergehen gewöhnlich die Abhängigkeit des Dampf- 
druckes von dem Druck, unter dem die Flüssigkeit steht, und die Übung 
der Bestimmung des Dampfdrucks im Vakuum bestätigt scheinbar - 
nur scheinbar —, daß die Pressung der Flüssigkeit keinen Einfluß hat. 
Aber wenn die Physiker nicht auf die Beziehung zwischen Dampf- 
spannung und Flüssigkeitsdruck geachtet hätten, mußten die Botaniker 
bei der Betrachtung einer in Wasser liegenden Zelle von selber darauf auf- 
merksam werden. Eine leicht zugängliche Darstellung findet sich z. B. 
bei DRUCKER unter ‚Flüssigkeiten‘ im Handwörterbuch der Natur- 
wissenschaften (Bd. 4, S. 95); ebenda bei FREUNDLICH unter ‚Druck‘ 
(Bd. 2, S. 1138); bei FINDLAY (S. 64 f.) ist auch die Beziehung zum os- 
motischen Druck berücksichtigt. 

Über die Beziehungen zwischen hydrostatischem Druck und os- 
motischer Saugkraft muß unbedingt Klarheit geschaffen werden. Des- 
wegen muß ich meine Darlegung eindringlicher gestalten als ich im Ver- 
trauen auf meine gute Sache 1915 getan habe. 

Wenn wir ein Osmometer, nachdem sich Gleichgewicht hergestellt 
hat, aus dem Wasser nehmen, die Membran abtrocknen und den an ihrer 
Oberfläche herrschenden Dampfdruck bestimmen, so müssen wir ihn 
gleich dem des reinen Wassers finden; vorher war die Membran ja auch 
mit reinem Wasser im Gleichgewicht. Und der fiktive Dampfdruck der 
Lösung unmittelbar an der Membran muß infolge der Kompression 
der Lösung so groß sein wie der in der Membran, d. h. wie der des reinen 
Wassers. 

Oder: statt das Osmometer zuerst in Wasser einzutauchen, halten wir 
es von vornherein in der Luft. Wir füllen erst ganz wenig Zuckerlösung 
ein, dabei wird die vorher trockene semipermeable Membran durch Auf- 
nahme von Wasser, nicht von Lösung, quellen bis zum Gleichgewicht mit 
der Saugkraft der Lösung, und der an der Oberfläche der Membran zu 
messende Dampfdruck, der niedriger ist als der des reinen Wassers, muß 
gleich der ebenfalls bequem meßbaren Dampfspannung der Lösung sein. 
Nun füllen wir mehr und mehr Lösung in die Steigröhre ein, vergrößern 
damit den hydrostatischen Druck im Osmometer, verringern dadurch 
die Saugkraft der Lösung am Grund der Flüssigkeitssäule, und nun wird 
die Quellung der Membran und damit ihr Dampfdruck steigen. Machen 
wir den hydrostatischen Druck, durch Aufschichten von noch mehr Lö- 
sung oder von Quecksilber, gleich der ursprünglichen Saugkraft der 
Lösung, so wird die Dampfspannung der Membran gleich der reinen 
Wassers. Und immer haben wir gleichzeitig die Dampfspannung der 
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Lösung gemessen, die unter verschieden hohem hydrostatischem Druck 
stand. — Machen wir den ganzen Apparat, auch die Steigröhre, aus dem- 
selben semipermeablen Material, das fest genug sein muß, um sich nicht 
zu sehr zu deformieren, so nimmt der Dampfdruck, wenn der Apparat 
ganz gefüllt ist, an der Oberfläche der Steigröhre von unten nach oben 
stetig ab wie in der umgebenden Atmosphäre. 

Wir können aber den Dampfdruck einer unter Druck gesetzten 
Lösung auch unmittelbar an einer freien Oberfläche messen, wenigstens 
im fingierten Experiment. Wir ersetzen die quellbare halbdurchlässige 
Membran durch eine poröse Platte, deren Poren eng genug sind, um 
hohe Kapillarkräfte in Erscheinung treten zu lassen, und deren Poren- 
wände unbenetzbar sind. Wir füllen wieder Zuckerlösung ein; in dem 
Maß, wie der Druck der Flüssigkeitssäule steigt, wölben sich die kon- 
vexen Menisken der Lösung in den unbenetzbaren Kapillaren stärker und 
stärker gegen die Luft, und damit steigt der Dampfdruck der Lösung, 
entsprechend dem Prinzip der kleinen Trépfchen. — Wieder können wir 
den ganzen Apparat aus dem fein porösen Material hergestellt denken; 
dann sind die Menisken der Lösung in den Kapillaren am Grund der ge- 
füllten Röhre am stärksten gewölbt, sie werden immer flacher je weiter 
nach oben, und entsprechend nimmt der Dampfdruck ab. — Wie ich 
nachträglich bei FINDLAY (S. 90) sehe, hat CALLENDAR sogar die semi- 
permeablen Membranen als Dampfsiebe betrachtet, mit ‚feinen Kapil- 
laren, welche von den Flüssigkeiten nicht benetzt werden, aber dem 
Dampfe den Durchgang ermöglichen“. 

Bequemer und ebenso sicher ist die Messung der Dampfspannung 
an der Oberfläche einer quellbaren semipermeablen Membran, wie beim 
Osmometer mit Schweinsblase, oder an der Oberfläche einer wasserdurch- 
lässigen Hülle, die die halbdurchlässige Membran überdeckt, wie es der 
poröse Tonzylinder der Prerrerschen Zelle tut. Und damit ist be- 
wiesen, daß in einer lebenden Pflanzenzelle, sofern keine Wasserbe- 
wegung statthat, die ein Gefälle verlangt, der Dampfdruck an der Ober- 
fläche der Zellwand gleich der fiktiven Dampfspannung des Plasma und 
gleich der des Zellsaftes ist. Die Dampfspannung und die Saugkraft des 
Zellinhaltes kann, solange das System im Gleichgewicht ist, nie eine an- 
dere sein als die der ganzen Zelle, d. h. als die an der Oberfläche der Zelle. 


6. Wasserzustand (,‚Hydratur‘‘) und osmotischer Zustand. 


WALTER definiert den ,,Wasserzustand“ oder die „Hydratur‘ eines 
Körpers wie folgt (1931, S. 6): „Als Maß für die Hydratur können wir die 
relative Dampfspannung benützen. Die Hydratur ist also gleich 100, 
wenn wir es mit wasserdampfgesättigter Luft, mit reinem Wasser 
oder einem Quellkörper im Quellungsmaximum zu tun haben. Die 
Hydratur ist unter 100, entsprechend der relativen Dampfspannung, 
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wenn es sich um nicht gesättigte Luft, eine Lösung oder einen nicht 
maximal gequollenen Quellkörper handelt. Alle anderen Faktoren, 
namentlich die Temperatur und den hydrostatischen Druck, als gleich 
angenommen ...‘“ Und nun der Satz, der mir in seiner Auswirkung 
verhängnisvoll erscheint: „Da zwischen der relativen Dampfspannung 
einer Lösung und deren osmotischem Wert ganze bestimmte Be- 
ziehungen bestehen, so kann uns auch der osmotische Wert einen 
Hinweis auf den Hydraturzustand geben.‘ Der Zellsaft kann in einer 
turgeszenten Zelle unter einem mechanischen Druck von vielen At- 
mosphären stehen, und selbstverständlich dürfen wir die Dampf- 
spannung des Zellsaftes nur mit der von Wasser vergleichen, das unter 
Atmosphärendruck steht, nicht mit der von Wasser, das unter dem- 
selben Druck steht wie der betreffende Zellsaft. Wir müssen als kon- 
stantes Vergleichsmaß doch den Druck wählen, dem auch die Spannung 
des atmosphärischen Wasserdampfes zugeordnet ist, weil dessen Kon- 
zentration für Wasserwechsel und Wasserzustand der Pflanze letzten 
Endes maßgebend ist. Deshalb kann der osmotische Wert nicht ohne 
weiteres „einen Hinweis auf den Hydraturzustand geben.“ 

Der Wasserzustand eines wasserhaltigen Systems ist, wenn wir den 
Ausdruck wörtlich nehmen, durch die relative Dampfspannung eindeutig 
bestimmt, oder durch die Saugkraft, was dasselbe sagt. Wenn eine Zelle 
voll turgeszent ist, ist ihre relative Dampfspannung 100%, einerlei ob die 
Zelle mit 20 oder mit 100 Atmosphären turgesziert. Und für den Wasser- 
zustand einer Pflanze ist es gleichgültig, ob eine Saugkraft von 20 At- 
m aren zustande kommt als Differenz von P — 7 = 100 — 80, oder 
als P— T = 20 — Null. Die Konzentration der Säfte hat mit dem 
Wasserzustand unmittelbar nichts zu tun. 

Trotzdem haben wir keine Lust, den Gesamtzustand zweier Pflanzen, 
die gleiche Saugkraft haben, als gleich anzusehen, wenn sie verschiedene 
Saftkonzentration haben: die Pflanze, die bei einer Saugkraft von 20 At- 
m aren noch einen Turgordruck von 80 Atmosphären besitzt, ist 
fraglos in einem anderen Zustand als die andere, die ihren Turgor ganz 
verloren hat, wenn ihre Saugkraft 20 Atmosphären beträgt. 

WALTER stellt in diesem Konflikt, dessen Schärfe ihm vielleicht nicht 
ganz bewußt geworden ist, die Konzentration entschieden in den Vorder- 
grund; er bestimmt auf kryoskopischem Wege den osmotischen Wert der 
Säfte und führt den osmotischen Wert, also die Konzentration, als Maß 
für die Hydratur ein. Damit gibt er unbewußt das Prinzip der Hydratur- 
bestimmung nach der Dampfspannung auf. Ein Zellsaft, dessen os- 
motischer Wert zu 0,6 GM Rohrzucker bestimmt wird, kann in der 
lebenden Pflanze einen Turgordruck von 20 oder von 0 Atmosphären ent- 
wickelt haben, das weiß WALTER wohl; aber dieser Zellsaft braucht auch 
nicht notwendig eine aktuelle Saugkraft von 20 Atmosphären gehabt zu 
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haben, er kann auch eine Saugkraft gleich Null und einen relativen 
Dampfdruck gleich 100% gehabt haben, und das will WALTER nicht zu- 
geben. 

Augenscheinlich ist der Angelpunkt von WALTERs Betrachtungsweise 
der Quellungszustand des Plasma, den er ja als erster genau studiert 
hat; von hier aus ist sein Hydraturbegriff wohl entstanden. Das ist 
WALTER zuzugeben: die Konzentration zweier Pflanzen, von denen die 
eine mit P = 20 Atmosphären ganz turgorlos, die andere mit P = 20 At- 
mosphären voll turgeszent ist, ist gleich. Und zwar bezieht sich das nicht 
nur auf den Zellsaft, sondern auch auf das Plasma. In einer Zelle, die bei 
eben aufgehobenem Turgor einen osmotischen Wert von 0,6 GM Rohr- 
zucker hat, steht das Plasma im Gleichgewicht mit einer Lösung, die eine 
osmotische Saugkraft von 20 Atmosphären entwickelt, hat also ebenfalls 
eine Saugkraft — teils auf osmotischem, teils auf Quellungs, ‚druck‘ be- 
ruhend — von 20 Atmosphären. In einer anderen Zelle, die bei maxi- 
maler Turgeszenz denselben osmotischen Wert, also einen Turgordruck 
von 20 Atmosphären und eine Saugkraft gleich Null hat, ist das wand- 
ständige Plasma — volle Impermeabilität des Tonoplasten für die Stoffe 
des Zellsaftes vorausgesetzt — eingeklemmt zwischen die Zellwand und 
einen Zellsaft, der einen hydrostatischen Druck von 20 Atmosphären ent- 
wickelt, es ist also, ganz gleiche Zusammensetzung angenommen, nicht 
stärker gequollen als im ersten Fall. Aber dieser Quellungszustand ist 
der höchste, dessen das betreffende Plasma unter physiologischen Be- 
dingungen überhaupt fähig ist, und ob und um wieviel es in reinem 
Wasser stärker quellen könnte, ist fürs nächste der Betrachtung nicht 
wert. 

Das Plasma hat in den beiden betrachteten Fällen, in der turgorlosen 
und in der vollturgeszenten Zelle, dieselbe Lösungskonzentration, aber 
deswegen ist sein Wasserzustand, der sich nach der relativen Dampf- 
spannung bemißt, noch lange nicht der gleiche, und mit dem Zellsaft ist 
es gerade so. Wir können sagen, die Wasserkonzentration (richtiger die 
Aktivität des Wassers) ist in den beiden Pflanzen eine verschiedene, so 
wie wir den Wasserzustand eines Systems, auch der Luft, überhaupt als 
Wasserkonzentration definieren können. Wie tief die Zustände der bei- 
den verglichenen Pflanzen verschieden sind, äußert sich z. B. darin, daß 
die straffe mit maximaler Geschwindigkeit, die schlaffe kaum wächst. 

Was wir von einer Pflanze wissen möchten, ist nicht der Wasserzu- 
stand (oder die Wasserkonzentration) allein, auch nicht die Saftkon- 
zentration allein, sondern der osmotische Zustand, in dem Wasserzustand 
und Saftkonzentration zusammengefaßt sind. Und der osmotische Zu- 
stand ist nur zu definieren durch die Zustandsgleichung: S + T=P. 
Zwei Größen der Gleichung müssen bekannt sein, dann ist auch die dritte 


gegeben. 
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Bei einer Pflanze von mittlerem Turgeszenzgrad, wie er gewöhnlich 
vorliegt, wird man P mit WALTER auf kryoskopischem Wege bestimmen 
und $ auf plasmolytischem, mit der vereinfachten Methode von Ur- 
SPRUNG. Ist die Pflanze ganz schlaff, also 7’ = Null, so braucht nur 
P bestimmt zu werden, wie WALTER tut, denn $ ist hier gleich P. Ist die 
Pflanze maximal turgeszent, etwa wenn wir sie guttieren sehen — künst- 
lich kann sie in diesen Zustand dadurch versetzt werden, daß wir sie ab- 
schneiden, mit der Schnittfläche in Wasser tauchen lassen und so eine 
Zeitlang im feuchten Raum halten! —, dann genügt wieder die kryo- 
skopische Bestimmung von P, weil jetzt P= T und S = Null ist. 
Darüber, daß die Bestimmung von P auch dann, wenn S und 7 nicht 
ermittelt sind, besonders für ökologische Betrachtung von größtem Wert 
ist, ist kein Wort zu verlieren; gerade WALTERs Hydraturbuch tut das in 
der eindruckvollsten Weise dar ; aber wenn man nur osmotische Werte be- 
stimmt, sollte man, meine ich, nicht von Wasserzustand reden. 

Die Dampfspannung als Maß der Saugkraft bzw. des Wasserzustandes 
unmittelbar zu verwenden, wird sich selten empfehlen, wegen ihrer ge- 
ringen absoluten Größe? und ihrer hohen Temperaturabhängigkeit. 
PRINGSHEIM z. B. berichtet (1931, S. 777, Anmerk.): ‚Versuche, die 
Dampfdrucke von Pflanzenteilen zu messen, indem Zu- oder Abnahme 
von Lösungstropfen verfolgt wurde, die mit ihnen in geschlossenen Be- 
hältern vereinigt waren, haben nicht zum Ziele geführt. Der Ausgleich 
dauert zu lange für lebende Gewebe.‘ Besseren Erfolg hatten die 
ARCICHOVSKI (1931) mit ihrer gravimetrischen Methode; dabei wird 
die Gewichtszunahme oder -abnahme von Blättern ermittelt, die dicht 
über Salzlösungen verschiedener Konzentration gehalten werden. 
Besonders empfindlich scheint die Methode nach einigen Proben meines 
Schülers K6cKEMANN nicht zu sein. Dagegen ist die Herstellung be- 
liebiger relativer Luftfeuchtigkeiten in kleinen Räumen (Exsikkatoren) 
mit Hilfe von Lösungen ein bequemes Mittel, um kleinen Pflanzen oder 
Pflanzenteilen eine beliebige Dampfspannung oder Saugkraft zu er- 
teilen. Selbst wenn noch Wachstum stattfindet, wie bei Kultur von 
Pollenschläuchen, Pilzen und Algen in solchen Kammern, können wir 
ungefähres Gleichgewicht zwischen Pflanze und Atmosphäre annehmen, 
wegen der geringen Geschwindigkeit der Wasserverschiebung. Wir 
kennen dann den Wasserzustand der Objekte ohne weiteres, aber zur 
Beurteilung des ganzen osmotischen Zustandes fehlt uns noch die Kennt- 
nis des Turgordruckes bzw. des osmotischen Wertes. 

WALTER sagt von dieser Versuchsanstellung (1931, S. 13): ,,Nach 


1 Daß auch bei guttierenden oder sonst optimal mit Wasser versorgten 
Pflanzen die Saugkraft bis jetzt nie gleich Null gefunden wurde, können wir 
außer acht lassen. 

2 Vgl. dazu die Zahlen S. 271. 
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einiger Zeit werden alle Gegenstände im Gefäß . . die relative Dampf- 
spannung der im Gefäße befindlichen Lösung angenommen haben. Die- 
selbe Hydratur werden auch die Sporen von den Schimmelpilzen und 
Bakterien besitzen, die sich auf der Oberfläche der Gegenstände befin- 
den.‘ Angenommen nun, statt einer Lösung werde reines Wasser in die 
Kammern gebracht, wie steht es dann mit der Hydratur der Pilze? 
WALTER spricht weiterhin von Hydraturen von 100% , aber er kann damit 
nur das Substrat meinen, denn ein Organismus hat nie den osmotischen 
Wert Null, und deshalb nach Watters Meinung nie die Hydratur 100. 
Nach meiner Meinung dagegen gelten die zitierten Sätze für die Versuchs- 
objekte ohne Einschränkung, auch für die Hydratur 100. Gerade diese 
Art zu experimentieren, die WALTER mit Vorliebe handhabt, zeigt, daß 
sein Hydraturbegriff der Revision bedarf. Bei niederen Hydraturen 
haben die lebenden Objekte nach WALTERs Worten dieselbe Hydratur 
wie die Umgebung. Lassen wir nun die relative Luftfeuchtigkeit in einer 
solchen Kammer steigen, so müßte nach WALTER die Hydratur der Pilze 
von einer gewissen Dampfsps;nung an unter der Hydratur der Um- 
gebung bleiben; von welcher Dampfspannung an? 

An einer anderen Stelle (S. 11) deutet WALTER an, wie er den Konflikt 
zu lösen glaubt. Er sagt: „Wir begehen, wenn wir die Hydratur der 
Außenwelt gleich der Hydratur des Plasmas setzen, einen gewissen Feh- 
ler, der durch den Wanddruck bedingt wird. Dieser Fehler kann ver- 
nachlässigt werden, wenn die Hydratur der Außenwelt gering ist und der 
Wanddruck nur wenige Atmosphären beträgt . . . Befindet sich da- 
gegen eine Pflanzenzelle in fast dampfgesättigter Luft . ., so wird der 
Wanddruck schon sehr erheblich ins Gewicht fallen. In diesem Falle 
können wir über die Hydratur des Plasmas nur etwas aussagen, wenn 
wir den osmotischen Wert des Zellsaftes . . bestimmen.‘ Nach meiner 
Meinung ist WALTERs Darstellung auf S. 13, bei der er nach $. 11 einen 
Fehler zu begehen glaubt, die richtigere. Die Hydratur oder die Saug- 
kraft des Plasma ist in solchen Versuchen gleich der der Umgebung, und 
den osmotischen Wert brauchen wir nur, wenn wir etwas über den Tur- 
gordruck erfahren wollen. 


Die Saugkraftgrößen, bei denen das Wachstum, die Photosynthese, 
der Turgor, endlich die Atmung eben aufgehoben werden, werden sich in 
solchen Kammern an kleinen Objekten ermitteln lassen. Bei meinen 
Epiphytenstudien stand die Beziehung zwischen Turgor und Dampf- 
spannung im Vordergrund; was bestimmt wurde, war der Wasserzu- 
stand bei eben aufgehobener Wandspannung. 

Yachtrag bei der Korrektur. In einer Besprechung von WALTERs Hy- 
draturbuch äußert auch Huser (Z. f. Bot., Septemberheft 1932, 25, S.633) 
Bedenken gegen WALTERs Definition des Wasserzustands. Er hat sogar 








282 ©. Renner: 


„das große Bedenken, daß passiver Wasserentzug und aktive Neubildung 
osmotisch wirksamen Materials, zwei Vorgänge, die nach unseren bis- 
herigen begründeten Anschauungen auf die Wasserversorgung entgegen- 
gesetzt wirken, den Dampfdruck, also die Hydratur im Sinne des Ver- 
fassers, in gleicher Weise herabsetzen. Würde der Wasserzustand des 
Plasmas durch WaLrers Hydratur physiologisch einwandfrei gekenn- 
zeichnet, so stünden wir vor der merkwürdigen Tatsache, daß die Pflanze 
auf Wasserentzug, also Verschlechterung der Hydratur, durch Erhöhung 
ihres osmotischen Wertes, also eine aktive weitere Verschlechterung ihrer 
Hydratur, antwortet. Das deutet wohl darauf hin, daß es im Wasser- 
haushalt der Pflanzen auf etwas anderes als die Erhaltung einer bestimm- 
ten Hydratur ankommt“. 

Ich habe die Veränderlichkeit des osmotischen Werts durch Anato- 
nose nicht etwa übersehen, sondern absichtlich nicht berührt, sehe nun 
aber, daß diese Ergänzung nötig ist. Der ‚höchste Quellungsgrad, dessen 
ein Plasma unter physiologischen Bedingungen überhaupt fähig ist“ 
(oben S. 279), ist für eine und dieselbe Pflanze nicht konstant, wenn sie 
den osmotischen Wert aktiv verändert, er ist, auch im Zustand jeweils 
maximaler Turgeszenz, niedriger bei hohem als bei niedrigem osmoti- 
schem Wert. Ob das eine ‚Verschlechterung‘ (HuBER) bedeutet, steht 
dahin. Aber daß der osmotische Zustand durch Erhöhung des osmotischen 
Werts ,,verbessert“‘, nämlich im Sinn einer höheren Turgeszenz verändert 
wird, steht außer Zweifel. Angenommen, eine Pflanze bedürfe, um sich 
an ihrem Standort in der trockensten Zeit das für die Transpiration bei 
geöffneten Spalten nötige Wasser zu beschaffen, eine Blättersaugkraft von 
20 Atm. Beträgt der osmotische Druck des Zellsafts bei völliger Ent- 
spannung der Gewebe nicht mehr als 20 Atm., so werden die Blätter 
mittags welken. Wird nun die Konzentration des Zellsafts aktiv so weit 
erhöht, daß der osmotische Druck bei völliger Entspannung 30 Atm. be- 
tragen würde, so wird die Pflanze, wenn sie eine Saugkraft von 20 Atm. 
entwickelt, noch immer einen Turgordruck von mehreren Atmosphären 
besitzen. Der relative Dampfdruck ist dabei gegenüber dem Zustand vor 
der Anatonose nicht erhöht, die Hydratur nicht verbessert, aber die 
Turgeszenz mit all ihren wichtigen Folgeerscheinungen wird aufrecht er- 
halten. 

Zu den zitierten Sätzen HuBERs ist danach noch zu sagen: Durch 
passiven Wasserentzug und durch Anatonose wird der relative Dampf- 
druck eines Plasma nur nach WALTErs Definition, aber nicht in Wirklich- 
keit im selben Sinn beeinflußt. Und ich möchte doch glauben, daß es für 
die Pflanze recht wesentlich ‚auf die Erhaltung einer bestimmten Hydra- 
tur ankommt‘, wenn wir nämlich unter Hydratur den richtig definierten 
relativen Dampfdruck verstehen: der Satz sagt dann nichts anderes, als 
daß die Saugkraft einer Pflanze eine bestimmte Größe nicht überschreiten 
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kann. Husers Bedenken geht aus von physiologischen Überlegungen, 
wobei er die physikalische Richtigkeit von WaLrers Definition nicht in 
Zweifel zieht. Nach meiner Meinung liegt Warrers Fehler im Physi- 
kalischen. 

7. Schluß. 

Die Erscheinung der Osmose hat auf den ersten Blick, und sogar nicht 
bloß auf den ersten Blick, einen Januskopf. Solange die Physiker uns 
keine allgemein anerkannte, anschauliche mechanische Theorie der 
osmotischen Erscheinungen geschenkt haben, werden wir Botaniker gut 
tun, dem osmotischen Druck seine beiden Gesichter zu lassen. Es ist 
ja zum Glück heute in der Botanik so: wer sich über osmotische Ver- 
hältnisse bei Pflanzen ausläßt, wird, falls er die Sache versteht, von 
denen, die die Sache verstehen, richtig verstanden, er mag sich aus- 
drücken wie er will. Deswegen ist es auch kein Unglück, wenn wir, wie zu 
erwarten steht, noch lange keine einheitliche Terminologie der osmo- 
tischen Zustandsgrößen bekommen. Wir werden einig werden können 
und einig werden müssen, wenn die Physiker einig geworden sind. 

Zusatz bei der Korrektur. Während des Druckes dieser Abhandlung ist im 
Handwörterbuch der Naturwissenschaften (2. Auflage) der Artikel „Osmotische 
ZustandsgréBen“ von Ursprune erschienen. Die Darstellung bringt keine 
Veränderung, also in den Punkten, die uns vorzugsweise beschäftigt haben, auch 
keine Vertiefung, gegenüber den letzten Veröffentlichungen Ursprungs. — In 
der kurzen geschichtlichen Skizze steht der Satz: „Wohl wurden von verschiede- 
nen Autoren (PFEFFER, LEPESCHKIN usw. und besonders RENNER) Beiträge zu 
einer Klärung der Verhältnisse geliefert‘ (S. 497). Wäre eine solche Erwähnung 
vor 16 oder vor 12 Jahren erfolgt, so wäre zu manchem Satz des „Anhangs‘ 
keine Veranlassung gewesen. 


IV. Zusammenfassung der wesentlichen Ergebnisse. 

Die untersuchten epiphytischen Kryptogamen werden auch mitten in 
der Regenzeit in Java, Bali und Sumatra während sonniger Stunden oft 
trocken. Ihre Zellen dellen sich dabei im allgemeinen ein (schrumpfeln), 
ohne daß größere Lufträume im Inneren entstehen. Nur die kleinzelligen 
Pilzhyphen der Ascomycetenflechten lassen ohne auffällige Deformation 
Luftblasen im Inneren auftreten. Sehr kleine Luftblasen, die meist erst 
nach Schwellung der Zellen in Wasser oder feuchter Luft größer und gut 
sichtbar werden, sind allerdings in den ausgetrockneten und zerknitterten 
Zellen der meisten, nicht besonders zartwandigen Moose und der Hy- 
menophyllacen gewöhnlich. 

Wiederstraffwerden und gegebenenfalls Verschwinden der Luftblasen 
erfolgen nicht nur bei Zugabe tropfbar flüssigen Wassers, sondern auch 
in (schon annähernd) dampfgesättigter Atmosphäre. 

Die Aufnahme von Wasser in flüssiger wie in Dampfform, und ebenso 
die Wasserabgabe an trockne Luft. geschieht sehr verschieden rasch je 
nach der Dichte der Außenwände. An der Spitze stehen die Trente- 
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pohlien und die epiphyllen Moose, es folgen die größeren epiphytischen 
Moose, langsamer ist der Wasserwechsel der zum Vergleich herbeige- 
zogenen bodenbewohnenden Laubmoose, am langsamsten der der Hy- 
menophyllacen. 

Dieselben Unterschiede finden sich in der Geschwindigkeit, mit der 
plasmolysierende Salz- und Zuckerlösungen die Außenwände durch- 
dringen. Die bodenbewohnenden Laubmoose können durch Zucker, 
die Hymenophyllen sogar durch Chlornatrium nicht von außen, sondern 
nur von Wunden her plasmolysiert werden. 

Annähernd prall können die Zellen sich halten, oder, wenn sie trocken 
und deformiert waren, wieder werden noch in einer Atmosphäre, deren 
Dampfdruck dem des Zellsafts gleich ist ; das läßt sich prüfen mit kleinen 
Kammern, die mit Salzlösungen verschiedener Konzentration beschickt 
werden, am besten in hohl geschliffenen Objektträgern. 

Der Grenzplasmolyse in einer nicht permeierenden Lösung ent- 
spricht die Grenzdeformation (Grenzschrumpfelung) neben derselben 
oder einer isotonischen Lösung. 

Am gewöhnlichsten sind osmotische Werte von etwa 0,5 GM NaCl, 
also osmotische Drucke bzw., in den kritischen Zuständen der Grenz- 
plasmolyse und der Grenzdeformation, Saugkräfte von etwa 20 At- 
mosphären, entsprechend einer relativen Luftfeuchtigkeit oder einer 
»Hydratur“ von 98,5%. Bei Trentepohliaceen und bei den Flechten- 
Ascomyceten steigen die Werte auf 2 GM NaCl oder 96 Atmosphären, 
entsprechend einer relativen Wassersättigung von 93%, im äußersten 
Fall, bei Trentepohlia crassisaepta und bei Phycopeltis, auf 4 GM NaCl 
oder über 200 Atmosphären, entsprechend einer Sättigung von 83%. Die 
letztgenannten Formen haben sehr dichtes Plasma ohne erkennbare 
Zellsaftvakuolen. 

Die Blätter der Laubmoose, in denen der osmotische Wert von der 
Basis zur Spitze ansteigt, zeigen eine entsprechende Abnahme der De- 
formation in einer Atmosphäre von kritischer Feuchtigkeit. 

Sehr derbwandige Zellen, wie die Randzähne der Blätter von Schisto- 
chila und Plagiochila, auch die stärksten Äste von Æphemeropsis, ver- 
mögen dem Kohäsionskollaps zu widerstehen auch in einer Atmosphäre, 
deren Saugkraft den osmotischen Druck des Zellsaftes etwas übertrifft. 

Der Anteil, den die Elastizität der Zellwände an der Straffhaltung der 
Zellen hat, ist nach seiner Größe noch nirgends bestimmt. 

Trentepohlia aurea von Jena vermag über 1,5 GM NaCl, also bei einer 
relativen Feuchtigkeit von 95% und bei einer Saugkraft von fast 70 At- 
mosphären, noch langsam zu wachsen und Zellteilungen auszuführen. 

Wie für Laubmoose durch HoLLE bekannt, ist auch bei Flechten- 
pilzen und Lebermoosen das ausgetrocknete Plasma zunächst für Salze 
und wohl auch für Zucker durchlässig. 
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Aus dem Anhang. 


Es wird die Anschauung vertreten, daß die Saugkraft einer Lösung, 
die mit Wasser von Atmosphärendruck im Gleichgewicht steht, durch den 
hydrostatischen Gegendruck nur größenmäßig äquilibriert, in Wirklich- 
keit durch die Kompression aufgehoben ist. 

Die grundsätzliche Bevorzugung von ,,Saugkraft‘‘ vor ,,osmotischer 
Druck“ ist dann nicht gerechtfertigt. Zwar entsteht osmotischer Druck 
durch Umformung von Saugspannung und besitzt eine Lösung, deren 
aktuelle Saugkraft maximal ist, keinen Druck; aber eine Lösung, deren 
aktueller osmotischer Druck maximal ist, besitzt keine Saugkraft. 

Die Definition der Saugkraft einer Zelle, gleich der Differenz zwischen 
osmotischem Druck und Turgordruck, ist nach Ausführungen PFEFFERS 
vom Verf. (1912 und 1913) gegeben worden, nachdem die gleichsinnige 
Definition von DE VRIES (1884) vergessen war. Die Saugkraftformel: 
S = P — T stammt vom Verf. (1915). Die Definition von URSPRUNG 
(1916): Saugkraft der Zelle — Saugkraft des Inhalts — Wanddruck, in 
Zeichen: S,— S;— W (1924), bedeutet keine Verbesserung; denn 
erstens ist bei Vorhandensein äußerer Kräfte, wenn W nicht — 7’, die 
Größe des Turgordrucks maßgebend, und zweitens ist S, aktuell zu ver- 
stehen, während S; potentiell (virtuell) verstanden werden muß oder 
wenigstens kann. 

Der ‚„Wasserzustand‘‘ oder die ,,Hydratur“‘ (WALTER) einer Pflanze 
ist allein durch die relative Dampfspannung oder durch die Saugkraft 
definiert und unabhängig vom osmotischen Wert oder von der Saft- 
konzentration. 

Der ,,osmotische Zustand‘ einer Pflanze umfaßt gleichzeitig den 
Wasserzustand und die Saftkonzentration und wird durch die osmotische 
Zustandsgleichung: P = S + T definiert. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Jena.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE LICHTTURGORREAKTIONEN 
DES PRIMÄRBLATTGELENKES VON PHASEOLUS MULTIFLORUS. 


Von 
MARIANNE BRAUNER. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. August 1932.) 


Einführung. 

Die BLaauwsche Theorie des Phototropismus ist bisher nur an der 
Koleoptile von Avena sativa quantitativ geprüft worden, weil sie wegen 
ihrer hohen Lichtempfindlichkeit zunächst das günstigste Objekt für der- 
artige Untersuchungen zu sein schien. Nun haben aber fast alle neueren 
Arbeiten, in erster Linie die aus der WenTtschen Schule, sehr wahrschein- 
lich gemacht, daß gerade bei dieser Versuchspflanze die Grundbedingung 
nicht erfüllt ist, von der BLaauw ausgeht: die, Unabhängigkeit der 
Wachstumsreaktionen opponierter Flanken. Es hat sich herausgestellt, 
daß die beiden Häitten einseitig beleuchteter Koleoptilen durch einen 
komplizierten Mechanismus miteinander korrelativ verbunden sind; da- 
durch kommt es zu einer physiologischen Polarisierung des gereizten 
Organs, die den vorausgesetzten additiven Effekt der Wachstums- 
reaktionen von Licht- und Schattenflanke weitgehend verändert. 

Diese Erfahrungen veranlaßten mich, die Grundlagen der BLaauw- 
schen Theorie an einem geeigneteren Objekt erneut zu überprüfen: am 
Primärblattgelenk von Phaseolus multiflorus. 

Auf die Brauchbarkeit dieses Organs für phototropische Unter- 
suchungen hat L. BRAUNER in einer Arbeit über das Reizmengengesetz 
(1925) aufmerksam gemacht. Trotz der verhältnismäßig geringen Licht- 
empfindlichkeit des Gelenks sind seine Reaktionen außerordentlich 
charakteristisch und leicht quantitativ genau zu erfassen. Der Haupt 
vorteil eines Variationsorgans für die beabsichtigte Untersuchung ist 
sein verhältnismäßig übersichtlicher Reaktionsmechanismus: Wachs- 
tumsvorgänge und Hormonwirkungen spielen beim Ablauf der unter- 
suchten Bewegungen offenbar keine Rolle, Perzeptions- und Reak- 
tionszone sind nicht getrennt, korrelative Beziehungen zwischen den 
Gegenflanken sehr unwahrscheinlich. Ein weiterer nicht zu unter- 
schätzender Vorzug des Organs für eine Analyse der Photoreak- 
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tionen ist sein starkes Lichtabsorptionsvermögen; der sehr kompakte 
Zentralstrang wirkt wie eine Blende, die bei einseitiger Beleuchtung die 
opponierten Flanken voneinander optisch isoliert. 

Das Phaseolusgelenk ist physiologisch dorsiventral: Eine Asymmetrie 
im Aufbau seines Querschnitts hat zur Folge, daß seine obere und untere 
Hälfte auf identische Lichtreize hin zwar qualitativ gleich, quantitativ 
aber verschieden reagieren. Bestrahlung verursacht in beiden Flanken 
eine Turgorsenkung, die bewirkte Kontraktion ist jedoch auf der Unter- 
seite weitaus stärker. 

Bei horizontalem Lichteinfall macht sich dieses ungleiche Ausmaß 
der Reaktionen in folgender Weise bemerkbar: Einseitige Reizung ruft 
neben einer positiven Krümmung auch eine Torsion des Gelenks hervor 
(BRAUNER 1925), symmetrische Flankenbelichtung wegen der verschie- 
den starken Verkürzung der oberen und unteren Organhälfte aber eine 
photonastische Senkung. 

Einfachere Verhältnisse ergeben sich im vertikalen Licht: Bei ein- 
seitiger Reizung ist dann der beleuchtete Gewebeteil (die obere und die 
untere Gelenkflanke) ein System von annähernd einheitlicher Struktur 
und Reaktionsweise. Es fehlen also die Voraussetzungen für die Ent- 
stehung von Torsionen, und wir erhalten statt dessen reine positive 
Krümmungen. Zweiseitig-symmetrische Beleuchtung verursacht aber 
auch hier wieder eine photonastische Senkung. 

Bei einem radialsymmetrischen Variationsorgan würde der Licht- 
wachstumsreaktion eine durch Turgorsenkung bedingte symmetrische 
Längenabnahme entsprechen. Solche lichtinduzierte Verkürzungen 
ließen sich nun auch am dorsiventralen Phaseolus-Gelenk beobachten 
(L. BRAUNER 1923). Da die erwähnte Photonastie des Organs aber eine 
exakte Messung von Längenänderungen experimentell sehr erschwert, 
wurde in der vorliegenden Untersuchung statt der mittleren Achsen- 
verkürzung die nastische Krümmungsreaktion selbst als Vergleichswert 
gewählt. Wir gingen dabei von der folgenden Überlegung aus: Wenn 
eine Krümmung, die durch einseitige Vertikalbeleuchtung verursacht 
wurde, im Sinne BLAAUWS die Resultante unabhängiger Reaktionen der 
opponierten Flanken darstellt, dann muß die Photonastie als mecha- 
nische Resultante zweier selbständiger Verkürzungstendenzen qualitativ 
und quantitativ aus den Tropismen im einseitigen Vertikallicht zu er- 
rechnen sein. 

Stimmt der theoretische Wert mit dem experimentell gefundenen 
überein, so wäre beim Phaseolus-Gelenk tatsächlich der Fall realisiert, 
den BLAAUW als allgemeingültig vorausgesetzt hat 

Bei unserem Versuchsobjekt wird also die Photonastie als Äquivalent 
der Lichtwachstumsreaktion bei den bisher untersuchten Nutations- 
organen gelten. 


Planta Bd. 18. 19 
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Es wurde daher unter vergleichbaren Bedingungen beobachtet: 

1. die phototropische Krümmung des Gelenkes bei einseitiger Reizung 
von oben; 

2. die phototropische Krümmung des Gelenkes bei einseitiger Reizung 
von unten; 

3. die photonastische Bewegung des Gelenkes bei zweiseitig-sym- 
metrischer Vertikalbeleuchtung. 

Die Ergebnisse dieser Messungen sind in dem ersten Hauptabschnitt 
dieser Arbeit dargestellt. 

Trotz zahlreicher Untersuchungen ist die Mechanik der Variations- 
bewegungen noch nicht hinreichend aufgeklärt. Es war deshalb not- 
wendig, auch dieses Problem im Rahmen der vorliegenden Arbeit zu be- 
handeln. 

Da der anatomische Bau unseres Versuchsobjektes seit Sacus (1857) 
nicht mehr genauer studiert worden ist, hielt ich es für nützlich, der ge- 
planten Untersuchung zunächst eine sorgfältige histologische Prüfung 
des Gelenkes voranzuschicken. 

Daraus ergab sich eine Gliederung des Arbeitsprogramms in folgende 
drei Abschnitte: 

1 Eine anatomische Untersuchung des Gelenkes. 

2. Das Studium der Lichtturgorreaktionen und ihrer Beziehungen zur 
BLaauwschen Theorie. 

3. Die zellphysiologische Analyse des Reaktionsmechanismus der 
untersuchten Bewegungen. 


L Die Anatomie des Gelenkes. 


Das Primärblattgelenk von Phaseolus multiflorus zeigt den typischen 
Aufbau eines Gelenkpolsters. 

Schon das Ubersichts 
bild des Querschnitts (Ab- 
bild. 1) läßt den dorsiven- 
tralen Bau des Organs 
erkennen: Während die 
Peripherie der Unterseite 
ungefähr halbkreisförmig 
verläuft, zeigt die obere 
Begrenzungslinie eine rin- 
nenförmige Einbuchtung ; 
im Zentralzylinder wie- 

, derholt sich dieselbe nie- 
Abb. 1. Schematische Darstellung des Gelenkquerschnittes. renähnliche Gestalt und 
der Gefäßbündelring ist nach oben offen. — Der zentrale Teil des Ge- 
lenkes besteht aus kollenchymatischem, reich von Interzellularen durch- 
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setzten Markgewebe. Es wird vom Ring des Leitungssystems umgeben, 
der noch deutlich die einzelnen Bündel des Blattstiels erkennen läßt, die 
durch schmale Markstrahlen voneinander getrennt sind. Auffällig sind 





— 
7004 
Abb. 2. Bewegungegewebe der Gelenkoberseite (,,0‘‘) und -unterseite (,,u‘‘) im Längsschnitt. 


im Leptomteil die charakteristischen Leguminosengerbstoffschläuche 
(HABERLANDT 1924, SOLEREDER 1899). 

Um diesen Zentralstrang legt sich in drei bis vier Zellreihen ein mit 
ungewöhnlich großen Tüpfeln 
ausgestatteter Kollenchym- 
gürtel, der über die erwähnte 
Unterbrechung des Bündel- 
ringes mit dem Mark in direk- 
ter Verbindung steht. 

Das Bewegungsgewebe von 
Phaseolus multiflorus zeigt 
auf dem Längsschnitt (Ab- 
bild. 2) die Merkmale eines 
typischen ,,Entfaltungsgewe- 


bes‘: es besteht, besonders 


auf der Unterseite, aus ra- Abb.3. Zellen des Bewegungsgewebes, vollturgeszent (- --) 
und entspannt (——) (Längsschnitt). 





dial gestreckten Zellen, deren 

Querwände dachartig zugespitzt und untereinander zickzackférmig ver- 

keilt sind. Von ZIMMERMANN (1929) ist schon darauf hingewiesen worden, 

daß solche ,,ziehharmonika‘‘-artige Systeme die Ausdehnung der Zellen 

bei Turgorzunahme in die Richtung der Längsachse des Organs lenken 
19* 
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müssen; dabei entfalten sich die vorher spitzwinklig eingeknickten Tan- 
gentialwände scharnierartig (vgl. dazu Abb. 3). 
steigt demnach die Wandspannung nicht proportional mit dem Volumen 


Bei dieser Struktur 





Abb. 4. Hydathode von der Gelenkoberseite (Längsschnitt). 
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Abi 5. Dichte der Hydathodenbedeckı 





Gelenkoberseite. 


g der 


ay, wie es die URSPRUNGsche Saugkraftsgleichung für den Normalfall 
voraussetzt. 
Im Bewegungsgewebe tritt auch die Asymmetrie des Gelenkes am 


deutlichsten hervor: Die Zellen 
weisen zwar in beiden Polster- 
hälften annähernd die gleiche Form 
auf (Abb. 2), unterscheiden sich 
aber beträchtlich in ihrem Volu- 
men; sie sind oben und an den 
Flanken wesentlich kleiner als auf 
der Unterseite. Diese Dorsiventra- 
lität wird verstärkt durch die un- 
gleiche Verteilung der Interzellu- 
laren, die auf der unteren Gelenk- 
hälfte viel zahlreicher und größer 
ausgebildet sind. Während die obere 
Partie also kompakt zusammen- 
schließt, besitzt das Gewebe der 
Unterseite demnach eine verhält- 


nismäßig lockere Struktur. Die Zellwände sind dünn und leicht über- 
dehnbar. Nach Vorbehandlung mit 20% iger Salzsäure zeigen die Tangen- 
tialwände deutliche Tüpfelung. 
An das Bewegungsgewebe schließt unmittelbar die Epidermis an, die 
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aus einer Reihe niedriger Zellen besteht und nur vereinzelte Spaltöff- 
nungen aufweist. Ihre Außenwände sind etwas verdickt und von einer 
Kutikula überzogen, deren wellig-streifige Fältelung besonders iı der 
Flächenansicht hervortritt. 

Die Oberseite des Gelenkes ist von einem dichten Haarfilz bedeckt. 
In diesem Überzug kommen auffälligerweise neben widerhakenförmigen 
Deckhaaren auch zahlreiche aktive Hydathoden vor (Abb. 4), die in 
ihrem Aufbau denen der Blattspreite entsprechen (vgl. HABERLANDT 
1894). Pro Quadratmillimeter der oberen Gelenkepidermisfläche wurden 
etwa 24 Exemplare gezählt (Abb. 5). 

Die mikrochemische Prüfung, die an Querschnitten von frischem 
Material ausgeführt wurde, ergab folgendes Bild: 

Verholzt sind nur die Gefäßwände (Phlorogluzin-Salzsäurereaktion). 
Die Zellmembranen aller übrigen Gewebeschichten bestehen aus unver- 
änderter Zellulose; sie färben sich nach Behandlung mit Jodschwefel- 
säure tiefblau, nach Zusatz von Chlorzinkjod violett. 

Die Prüfung auf Amyloid fiel negativ aus; jodbläuende Hemizellu- 
losen, die ZIEGENSPECK (1925) für ein wichtiges Baumaterial aller Be- 
wegungsorgane hält, kommen also bei Phaseolus multiflorus offenbar 
nicht vor. 

Nach Aufkochen in Sudan-Glyzerin färbt sich nur die Kutikula rot. 

Stärke ist in beträchtlichen Mengen nur in den Zellen der auffällig 
gut entwickelten Stärkescheide nachweisbar. 


II. Die Lichtturgorreaktionen des Gelenkes und ihre Beziehungen 
zur Blaauwschen Theorie. 


A. Methode. 
1. Herrichtung der Versuchspflanze. 


Die Versuchspflanzen wurden einzeln in Töpfen im Versuchsgewächs- 
haus aufgezogen. Der Gipfelsproß wurde zeitig entfernt, ebenso etwaige 
Achselsprosse. Waren die Primärblätter ausgewachsen, so wurden die 
Pflanzen bandagiert: Ein Holzstab, der neben dem Sproß in die Erde ge- 
steckt wurde, trug in der Höhe des Blattstielansatzes zwei Drahtarme, 
die so gebogen waren, daß sie in die obere Rinne des Blattstiels zu liegen 
kamen. Die Sprosse wurden nun mit feuchtem Bast am Stab, die Blatt- 
stiele knapp unterhalb des Laminargelenkes an den Drahtarmen ange- 
bunden. Schließlich wurde der Holzstab noch durch einen etwa 5 mm 
dicken Gipsguß fixiert. So waren die Blattstiele vollkommen festgelegt, 
während die Laminargelenke sich ungehindert bewegen konnten. 

Nach dieser Operation verblieben die Pflanzen wenigstens noch 
2 Tage im Gewächshaus, ehe sie zu Versuchen benutzt wurden. Zu 
gleicher Zeit waren stets mindestens 15 Exemplare verfügbar, so daß 
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jedes davon durchschnittlich einmal in 2 Wochen zur Verwendung kam. 
Über 6 Wochen alte Pflanzen wurden in der Regel ausgeschieden. 

Die endgültige Herrichtung und Montierung in der Dunkelkammer 
erfolgte am Vorabend des Versuchs bei weißem, die Beobachtung vor 
und während der Messung bei rotem Licht. 


2. Der Versuchsraum. 


Zur Ausführung der Versuche stand mir eine leuchtgasfreie physio- 
logische Dunkelkammer im Keller des Institutsgebäudes zur Verfügung. 
Sie ist mit Zentral- und Ofenzusatzheizung versehen und durch ihre Iso- 
lierwände verhältnismäßig thermokonstant. Die Versuchstemperatur 
betrug etwa 19,50 C, die relative Luftfeuchtigkeit im Durchschnitt 
60—70%. Ein elektrischer Ventilator ermöglichte schnellste Durch- 
lüftung des Raumes. 

3. Die Lampen. 

Als Lichtquellen dienten zwei fast identische 150-Watt-Nitralampen 
von etwa 125HK. Sie wurden an einem geeigneten Stativ befestigt, das 
ihre genaue Vertikaleinstellung zum Gelenk erlaubte. Der mittlere Ab- 
stand des Leuchtkörpers vom Gelenk betrug stets 34 cm. Zwischen 
Lampe und Versuchspflanze war zur Absorption der Wärmestrahlung je 
eine Küvette mit einer 6cm dicken Wasserfüllung eingeschaltet. Dadurch 
konnte bei kurzen Reizen die Temperatur leicht bis auf 0,1—0,2° C kon- 
stant gehalter, werden; bei 1stündigem Dauerlicht war dagegen ein Tem- 
peraturanstieg am Gelenk um etwa 1,40 pro Lampe nicht zu vermeiden. 

Durch photoelektrische und optische Photometrierung wurde fest- 
gestellt, daß das Licht nach dem Passieren der Küvette eine Intensität 
von 110 HK besaß. 

Für den Betrieb der hochkerzigen Glühlampen war ich leider auf den 
Strom des Stadtnetzes (220 Volt Gleichstrom) angewiesen. Die Be- 
lichtungen wurden daher in die Zeit größter Spannungskonstanz gelegt 
(8—10 und 14-17 Uhr). 

In allen Versuchsreihen blieb der Abstand der Lampen vom Gelenk 
unverändert, variiert wurde nur der Zeitfaktor. 


4. Die Messung der Bewegung. 


Wie schon in der Einleitung erwähnt wurde, sollten in den folgenden 
Versuchen die Reizbewegungen des Gelenkes bei einseitiger bzw. anta- 
gonistischer Vertikalbeleuchtung registriert werden. Durch eine solche 
Versuchsanstellung läßt sich eine Torsion des Gelenkes vermeiden, die 
bei horizontalem Lichteinfall bekanntlich die phototropische Krümmung 
überlagert (L. BRAUNER 1925); infolgedessen gestaltet sich die Messung 
der Reaktionsbewegung in unseren Versuchen verhältnismäßig einfach. 








des Primärblattgelenkes von Phaseolus multiflorus. 295 


Die Methode der Messung beruht auf einer Kombination von Hebel- 
übertragung und PoGGENDoRFFscher Spiegelablesung (Abb. 6). Ein 
Seidenfaden, an dessen freiem Ende ein 0,67 g schweres Aluminium- 
gewichtchen hing, wurde 42 mm vom Gelenkmittelpunkt an der Mittel- 
rippe des Blattes befestigt und senkrecht nach oben über eine spitzen- 
gelagerte Messingrolle von 28 mm Durchmesser geführt. Auf dieses Rad, 
das durch Zahntrieb und Stellschrauben senkrecht über dem Anhef- 
tungspunkt eingestellt werden konnte, wurden demnach alle Vertikal- 
drehungen des Gelenkes in einem Winkelverhältnis von 1:3 übertragen. 














Abb.6. Schema der Versuchsanordnung. L; und L» Lampen; K; und K» Kühlküvetten; 
Sp Spiegelrad; Sk Skala; P Projektionsvorrichtung für das Fadenkreuz. 


An der Radachse war mit Paraffin ein kleiner Ablesespiegel befestigt, der 
nach dem PoGGENDORFFschen Prinzip die Messung der Bewegung ver- 
mittelte: Er reflektierte das reelle Bild eines projizierten Fadenkreuzes 
auf eine transparente, bogenförmige Skala vom Radius R = 500 mm, in 
deren geometrischem Mittelpunkt er stand. Gegen das Reizlicht war die 
Skala durch geeignete Blenden abgeschirmt. 

Durch die geschilderte Versuchsanordnung ließ sich eine 71,6fache 
Vergrößerung der Reaktion erzielen; einer Winkelbewegung des Ge- 
lenkes um 1° entspricht demnach eine Wanderung des Lichtzeigers auf 
der Skala von 52,3 mm. Da auf 1 mm genau abgelesen werden konnte, 
waren Reaktionen von 0,019 noch direkt meßbar. 
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Tabelle 1. Einseitige Vertikalbelichtung der unteren Gelenkhälfte. (Bewegungsge- 
Zeitfaktor: 200 Sekunden. 
Zeit Versuchs- 
in Min. ern 3 RS Le TT 6 | 0e 
2,5 0 | +8 | +8 —2 0 +2 | +1 0 0 
5,0 — 67 | —12 | — 87 — 84 | —88 | —115 | —13 | — 7 | —16 
7,5 —117 | —87 | —117 —131 | —96 | —108 | —69 | —87 | —43 
10,0 — 61 | —83 | — 54 — 30 | —49 | — 34 | —55 | —37 | —26 
12,5 — 30 | —49 | — 39 | — 23 | —19 | — 10 | —28 | —21 | —32 
15,0 — 22 | -4|—15 | — 2| —1| — 6 | —11 | —17 | —16 
17,5 — 13 | —28 | — 13 + 51—6[— 4| —2| —6| —7 
20,0 — 21 | —23 | — 1 + 12 | +10 | — 3 0|—2|—7 
22,5 — 20 | —21 0 + 13 | +12 | — 3 0|[—2|—5 
25,0 — 25 | —14 | + 1 + 12 | +12 | — 1 0 0|—4 
27,5 — 26 | 13 | + 3 + 12 | +13 0 0 01—6 
30,0 — 18 | — 9] + 4 + 91+9 0 +2|1+2|—4 
32,5 — 18 | —4| + 2 + 5| +7 0 +1 0;—2 
35,0 — 15 | —4| + 4 + 3| +4 0 | +2 0 | —4 
37,5 —14|—3| + 3 0; +2 0 | +1 0 0 
40,0 —12| —3| + 3 Oo; +1) + 1 0 01 —3 
42,5 — 10 | —3| + 3); — 4 0| + 3 0 0| —3 
45,0 — 7|—4]+ 3 — 9 0! + 6 +1 o;—é4 
47,5 — 171-3] + 6 — 14| — 4] + ll 0 01 —4 
50,0 — 6|—2| +10 | —17| —4| + 8 0 01 —6 
52,5 — 9I| —2| +12| —18|— 6] + 15 0 01 —6 
55,0 — 18 | —1] + 12| —19| —6| + 16 0 01 —7 
57,5 — 4 | — 1| + 17 — 1838| —5| + 19 0 0 | —12 
60,0 — 25 01 +191 —17|—4] + 15 | +1 0|—8 
62,5 — 16 0 | + 16 — 4|—4| + 14 0|[—1| —8 
65,0 — 6 O0! + 13 | — 13 | — 4] + 16 +2|—6| —9 
67,5 — 3 +11+15| —ll|—4] + 15 + 2 0;—9 
70,0 0 + 1} + 12 — 12 | —3] + 4 O0 | — 1} —I11 
72,5 0 + 11 +10! — 9/—1]+ 14 + 1] —1]—11 
75,0 0 + 11 + 6 — 8 0 | + 13 + 1] —1]| —ı 
77,5 + 1 + 21 + 2 — 8|—2| + ll + 1|—11—6 
80,0 + 71+21+ 11 — 5 —2| + 9 O | — 1} —ı 
82,5 + 8 +21+ 11 — 5 0! + 4 +11—2|—9 
85,0 + 6 + 1 0|[— 41 —3| + 3 + 11 —21|—11 
87,5 + 6 O0! — 1 — 4|—1| + 6 0 0|[—9 
90,0 + 11 O0! — 1 — 11—3| + 1 + 2 0|—8 
92,5 + 8|+1 0 0|—41 — 5 + 3 01 —8 
95,0 + 10 0 0 0|— 3) —15 + 3 01 —S8 
97,5 + 10 Ooj— 2 0 | — 4 | — 12 + 2 0o;—9 
100,0 + 10 0 0 0|—4| — 10 +3 01 —7 
102,5 + 9 0 0 01|—4| — 9 + 4 0|—6 
105,0 + 8 0 0 0|—3| — 9 + 6 0;—5 
107,5 + 9 0 0 + 31 —3|— 8 + 4 0;—5 
110,0 + 7 0 0 +51 —2 0 +3|—1|—4 
112,5 + 6 0 0 + 8|—1 01+5|—1|—4 
115,0 + 6 0 0 | + 17 01 + 51+5|—1|—3 
117,5 + 5 0 0 0 0 | + 12 + 5|—1| —4 
120,0 +5 0 Oo}; + 7 01+20|+4|—1|—1 
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schwindigkeit bei den Einzelversuchen in mm/2,5 min.) Lichtintensität: 950 MK. 
< Beginn, — Ende der Belichtung. 

















Nummer Mittelwerte 
Se oe ee | Tee er in mm | in Winkelgraden 
0 | o| —5 | +4 | +2 |—5 |—0 | —0,02 
— 6 —26 —33 —55 —39 —40 | —45,9 —0,87 
—53 —43 —47 —69 —93 —71 | —82,1+7,40 | —1,56+0,14 
—23 —18 —29 —30 —48 —60 | —42,5 —0,81 
—21 — 8 —15 —13 —30 —50 | —26,5 —0,50 
—13 — 8 —18 —14 —17 —24 | —14,5 —0,28 
— 8 —4 —10 — 1 — 7 —16 | — 7,2+1,73 | —0,14+0,03 
— 6 —2 — 3 — 1 — 5 — 9 | — 40 —0,08 
— 3 0 —2 0 — 2 —4 | — 2,5 —0,05 
— 1 0 0 +1 — 1 — 1 | — 1,4 —0,03 
0 + 1 0 +1 0 + 1 | — 0,9+2,20 | —0,02+0,04 
0 — 9 0 + 3 0 +3 | — 0,7 —0,01 
0 —33 0 + 2 0 + 9 | — 21 —0,04 
+ 2 —24 0 + 3 0 +11 | — 1,2 —0,02 
+ 5 —13 0 +3 0 +10 | — 0,4+1,40 | —0,01+0,02 
+ 6 — 4 0 + 4 0 +16 | — 0,6 —0,01 
+ 6 — 3 0 + 2 0 +16 | + 0,5 +0,01 
+ 5 — ] 0 + 4 0 +19 | + 0,9 +0,02 
+ 4 0 0 + 4 — 1 +20 | + 0,7+1,90 | +0,01+0,03 
+ 4 0 0 + 4 — 2 +21 + 0,1 0,00 
+ 2 0 0 + 7 — 1 +15 | + 0,6 +0,01 
+ 1 0 0 + 5 — 3 +15 | — 0,3 —0,01 
+1 0 0 + 4 — 2 +13 | — 1,9+3,60 | —0,04+0,06 
+1 +1 — 1] +5 — 2 +12 | — 0,2 0,00 
0 0 0 +5 — 1 +11 + 0,8 +0,02 
0 + 1 — 2 + 6 — 1 + 9 + 0,4 +0,01 
0 + 2 — 2 + 5 — 2 +10 | + 0,9+1,70 | +0,02+0,03 
— 1 + 2 — 2 + 5 — 2 + 7 + 0,6 +0,01 
— 3 + 3 — 2 + 9 — 2 + 8 | + 1,1 +0,02 
— 1 + 3 — 1 + 3 — 2 + 6 | + 1,1 +0,02 
— 2 + 3 — 1 + 3 0 + 6 | + 0,6+1,10 | +0,01+0,02 
— 1 +3 — 1 + 3 0 + 4 | + 0,7 +0,01 
—2 + 2 0 + 2 0 +4 | + 0,7 +0,01 
— 1 + 2 0 + 1 0 + 3 0,0 0,00 
0 + 3 0 + 2 0 + 5 | + 0,5+0,89 | +0,01+0,01 
— 1 + 3 0 0 + 1 + 2 | + 0,4 +0,01 
— 3 + 4 0 + 1 + 1 0 | — 0,1 0,00 
— 1 +5 0 0 +1 + 1 | — 0,5 —0,01 
— 3 + 6 0 + 2 + 2 0 | — 0,5+1,10 | —0,01+0,02 
— 2 + 4 + 1 + 1 + 2 0 | — 0,1 0,00 
— 2 + 6 +1 +1 + 2 0 0,1 0,00 
— 3 + 6 +1 +1 +1 — 2 0,0 0,00 
—1 + 5 0 + 2 + 1 — 4 | + 0,2+1,00 0,00 +0,02 
— 1 + 5 + 1 + 2 + 1 — 8 | + 0,5 +0,01 
— 2 + 5 0 + 1 + 2 —9 | + 0,7 +0,01 
— 1 + 6 0 + 1 + 2 — 6 | + 2,0 +0,04 
— 1 +4 +1 + 2 + 2 —10 | + 1,0+1,10 | +0,02+0,02 
— 1 + 5 + 1 + 1 + 2 —10 | + 2,1 +0,04 
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B. Die Versuche. 

Wie schon in der Einleitung gesagt worden war, erforderte unser Ar- 
beitsziel die Prüfung der drei Grundreaktionen des Gelenkes in drei Ver- 
suchsgruppen. Es mußten in Parallelmessungen für eine Reihe ver- 
schiedener Lichtmengen bestimmt werden: 

1. die phototropische Krümmung nach einseitiger Reizung von oben; 

2. die phototropische Krümmung nach einseitiger Reizung von unten; 

3. die photonastische Bewegung nach zweiseitig-symmetrischer Ver- 
tikalbeleuchtung. 

Für jede Versuchsgruppe wurden 15 Einzelmessungen ausgeführt ; die 
aus ihnen gewonnenen Mittelwerte wurden durch Multiplikation mit dem 
Faktor 0,019 (vgl.S.295) in Winkelgrade umgerechnet. Die Zahlen in den 
Versuchsprotokollen geben demnach die realen Winkelbewegungen des 
Gelenkes an. 

Um die einzelnen Phasen der außerordentlich rasch ablaufenden 
Reaktion möglichst vollständig erfassen zu können, mußten die Ablese- 
intervalle verhältnismäßig klein gewählt werden (2,5 Min.). 

Die Beobachtung erstreckte sich bei kurzer Reizung auf 2 Stunden, 
bei Dauerlicht wurde sie nach 60 Min. abgebrochen, weil nach dieser Zeit 
dig unvermeidliche Temperatursteigerung den Verlauf der reinen ,, Photo- 
reaktion‘ schon merklich störte. 

Noch eine kurze Erklärung der Tabellen und Abbildungen: Zur 
besseren Übersicht wurde die Reaktionsrichtung des Gelenkes nicht in 
der üblichen Weise auf die Lichtquellen bezogen (der induzierte Photo- 
tropismus war in den Versuchsreihen des I. Abschnitts stets positiv!), 
sondern „positiv‘ bei der Hebung des Blattes, bei seiner Senkung ,,nega- 
tiv‘ genannt. In diesem Sinn sind die Vorzeichen in den Tabellen und 
Diagrammen zu verstehen. 

Um Raum zu sparen, sind in die Tabellen nur die in Winkelgrade 
umgerechneten Mittelwerte aufgenommen worden!, sie geben einerseits 
die Geschwindigkeit der Winkelbewegung pro 2,5 Min. an, andererseits 
den Gesamtweg der Blattspreite vom Reizbeginn an. Für die Kardinal- 
punkte der einzelnen Reaktionen wurde der mittlere Fehler nach der 
bekannten Formel: 





F,= +) 29 


n(n—1) 
berechnet. 
Bevor über die Resultate dieser Messungen im Zusammenhang be- 
richtet wird, ist es angebracht, den Verläßlichkeitsgrad der Methode an 
einem vollständigen Versuchsprotokoll zu zeigen, das wahllos heraus- 


1 Die vollständigen Versuchsprotokolle werden auf Wunsch gerne zur Ver- 
fügung gestellt. 











ee 
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gegriffen wurde; es entspricht in seiner Streuung dem des übrigen Zahlen- 
materials: Tabelle 1 (S. 296/297). 


1. Die Hawptversuche. 

Die Messungen, die das Grundprinzip der Braauwschen Theorie 
prüfen sollen, gliedern sich in drei Hauptgruppen, in denen die Grund- 
reaktionen des Gelenkes bei 100 sekunden-, 200 sekunden- und 60 minu- 
tenlanger Einwirkung des gleichen Lichtstromes, 950 Lux, miteinander 
verglichen werden. 

Serie I. 950 Lux x 100". 

Die Zahlenwerte der Tabelle 2 sind in der Abb. 7 und 8 graphisch 
dargestellt. Die Abszisse der Diagramme gibt die Zeit an, die Ordinate 
in Abb. 7 die Winkelgeschwindigkeit pro 2,5 Min., in Abb. 8 den Gesamt- 
weg von Beginn der Reizung an. 


a 





0 0D 2 NN 2 © @ ay 


Abb. 7. 950 Lux X 100’. Kurven der Reaktionsgeschwindigkeiten im oberseitigen (,,o‘‘), im 
unterseitigen (,,«‘‘) und symmetrischen Vertikallicht (,,‘‘). ,,d‘‘: rechnerische Differenz u— 0. 
y Beginn der Belichtung; A Ende der Belichtung. 


a) Die Reaktionsgeschwindigkeiten. 

Wir betrachten in Abb. 7 zunächst den Verlauf der Bewegungs- 
geschwindigkeiten nach einseitiger Reizung. Die beiden phototropischen 
Reaktionen (Kurve o und u) verlaufen genau synchron. Nach etwa 
3 Min. Latenzzeit beginnt die Krümmung, nimmt rasch an Geschwindig- 
keit zu und hat ihr Maximum schon nach 7,5 Min. erreicht. Nun folgt ein 
fast ebenso plötzlicher Abfall: Die Kurve passiert nach etwa 20 Min. wie- 
der die Null-Linie und zeigt jetzt sogar eine schwach rückläufige Bewegung 
an. Nach einer neuerlichen Richtungsumkehr wird nach etwa 60 Min. 
der Nullwert ein drittes Mal erreicht ; während der zweiten Versuchsstunde 
klingt dann die Reaktion in schwachen Oszillationen aus. 
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Tabelle 2. (vgl. dazu Abb. 7 und 8). Serie I. Lichtintensität: 950 Lux. 
Zeitfaktor: 100 Sekunden. Mittelwerte aus 15 Versuchen. 
Reaktion nach 
einseitiger Belichtung einseitiger Belichtung symmetrischer Belichtung Rechnerische 
ow von oben von unten von oben und unten Differenz 
in Min. Temperatur 19,5°C Temperatur: 19,5°C Temperatur 19,5°C 
Geschwindigkeit Weg Weg | Geschwindigkeit | Weg u. Weg 
in Ya, in ® in 92,5 in ® in °/2,5/ in? nos | \a ’ 
—10,0 0,00 0,00 |—0,04 —0,09| +0,01 +0,02 
— 5,0 0,00 0,00 |—0,05 —0,05} +0,01 +0,01 
0,0 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
2,5 0,00 0,00} —0,02 —0,02] +0,02 +0,02] —0,02 |—0,02 
5,0 +0,44 +0,44| —1,43 —1,45| —1,06 —1,04 | —0,99 |—1,01 
7,5 +0,63+0,08| + 1,07|—1,73+0,18]— 3,18 | —1,05+-0,07 | — 2,09] —1,10 |—2,11 
10,0 +0,23 +1,30] —0,70 —3,88 | —0,49 —2,58| —0,47 |—2,58 
12,5 +0,02 +1,32] —0,27 —4,15 | —0,23 — 2,81] —0,25 |—2,83 
15,0 +0,02 +1,34] —0,13 —4,28 | —0,08 —2,89| —0,11 |—2,94 
17,5 0,00 + 1,34|—0,06 —4,34 | +0,04 —2,85| —0,06 |—3,00 
20,0 |—0,02 +1,32] 0,00 —4,34 0,00 —2,85 | —0,02 |—3,02 
22,5 —0,04 +1,28] +0,06 —4,28| +0,02 —2,83| +0,02 |—3,00 
25,0 —0,06 +1,22] + 0,06 —4,22 0,00 —2,83 0,00 |—3,00 
27,5 —0,07 +1,15] +0,04 —4,18 | —0,08 —2,91 | —0,03 |—3,03 
30,0 —0,08 +1,07] 0,00 —4,18 | —0,11 —3,02 | —0,08 |—3,11 
32,5 | —0,07 +1,00] —0,06 —4,24 | —0,13 —3,15| —0,13 |—3,24 
35,0 —0,06 +0,94 | —0,08 —4,32| —0,17 —3,32| —0,14 H-3,38 
37,5 | —0,06 +0,88] —0,09 —4,41| —0,13 —3,45| —0,15 |—3,53 
40,0 —0,02 + 0,86] —0,06 —4,47 | —0,09 —3,54| —0,08 }|—3,61 
42,5 —0,02 +0,84] —0,06 —4,53 | —0,10 —3,64| —0,08 |—3,69 
45,0 —0,02 +0,82] —0,04 —4,57 | —0,04 —3,68 | —0,06 |—3,75 
47,5 0,00 +0,82] —0,02 —4,59 | —0,02 —3,70 | —0,02 |—3,77 
50,0 +0,02 +0,84] 0,00 —4,59 0,00 —3,70| +0,02 I-3,75 
52,5 +0,04 +0,88] 0,00 —4,59| +0,02 —3,68| +0,04 |—3,71 
55,0 +0,04 +0,92] 0,00 —4,59| +0,02 —3,66| +0,04 |—3,67 
57,5 +0,04 +0,96] +0,02 —4,57] +0,04 —3,62] +0,06 |—3,6l 
60,0 +0,02 +0,98] +0,04 —4,53| +0,04 —3,58| +0,06 |—3,55 
62,5 +0,04 +1,02] +0,04 —4,49| +0,02 —3,56| +0,06 |—3,49 
65,0 +0,02 +1,04] +0,06 —4,43| +0,04 —3,52| +0,08 |—3,41 
67,5 +0,02 + 1,06] +0,06 —4,37| +0,04 — 3,48] +0,08 |—3,33 
70,0 +0,04 +1,10] +0,06 —4,31| +0,02 —3,46| +0,10 |—3,23 
72,5 +0,02 +1,12] +0,05 —4,26] +0,04 —3,42| +0,07 |—3,16 
75,0 +0,02 +1,14! +0,02 —4,24| +0,04 —3,38| +0,04 I-3,12 
77,5 +0,02 +1,16] +0,04 —4,20| +0,04 —3,34| +0,06 |—3,06 
80,0 +0,02 +1,18] +0,02 —4,18| +0,08 —3,26| +0,04 |—3,02 
82,5 +0,03 +1,21 | +0,04 —4,14| +0,06 —3,20| +0,07 |—2,95 
85,0 +0,03 +1,24| + 0,02 —4,12| +0,08 —3,12] +0,05 |—2,90 
87,5 +0,02 +1,26 | +0,02 —4,10] +0,07 —3,05| +0,04 H-2,86 
90,0 +0,04 +1,30] +0,04 —4,06 | +0,06 —2,99| +0,08 |—2,78 
92,5 +0,04 +1,34 | +0,04 —4,02| +0,07 — 2,92] +0,11 |—2,67 
+0,04 +0,08 A 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 





























Reaktion nach 
einseitiger Belichtung einseitiger Belichtung symmetrischer Belichtung Rechnerische 
ab von oben von unten von oben und unten Differenz 
in Min. Temperatur 19,50 C 7) Temperatur 19,5°C Temperatur 19,5°C 

Geschwindigkeit| Weg |Geschwindigkeit| Weg | Geschwindigkeit | Weg reed Weg 

in 0/2,5’ in © in 8,5 in © in 98,5’ ino |, rr 25 | in? 
97,5 +0,03 +1,41] +0,02 —3,96] +0,06 — 2,78 | +0,02 | —2,57 
100,0 +0,02 +1,43] +0,04 —3,92] +0,06 —2,72 | +0,06 | —2,51 
102,5 +0,04 +1,47] +0,02 —3,90] +0,07 —2,65 | +0,06 | —2,45 
105,0 +0,02 +1,49! +0,01 —3,89] +0,04 —2,61 | +0,03 | —2,42 
107,5 +0,02 +1,51] +0,01 —3,88| +0,04 —2,57 | +0,03 | —2,39 
110,0 +0,01 +1,52 0,00 —3,88| +002 —2,55 | +0,01 | —2,38 
112,5 +0,02 +1,54 0,00 —3,88| +0,02 —2,53 | +0,02 | —2,36 
115,0 +0,02 +1,56 0,00 —3,88| +0,02 — 2,51 | +0,02 | —2,34 
117,5 0,00 +1,56 0,00 —3,88| +0,02 —2,49 0,00 | —2,34 
120,0 0,00 +1,56} 0,00 —3,88 0,00 —2,49 0,00 | —2,34 














Es fällt sofort auf, daB die Reaktion der Unterseite viel intensiver ver- 
läuft: Ihr Bewegungsmaximum erreicht einen Wert von —1,73°, während 
die Reaktion der Oberseite nur zu einer maximalen Geschwindigkeit von 
+ 0,639 führt. 

Die Photonastie (Kurve ,,n“‘) folgt in allen Phasen dem Rhythmus der 
Krümmungsbewegungen. Die Reaktion beginnt nach gleicher Latenz- 
zeit und hat ihr Maximum (— 1,050) zwischen 5 und 7,5 Min. Dann 
fällt sie schnell wieder ab und pendelt schließlich in langen Wellen aus. 

Um den quantitativen Wert dieser Kurve beurteilen zu können, 
muß sie mit der rechnerischen Differenz (d) der beiden Einzelreaktionen 
o und « verglichen werden. Dazu sind beide Kurven im gleichen Ordi- 
natensystem eingezeichnet: Wie man sieht, ist der Parallelismus der theo- 
retischen und der experimentell gefundenen Reaktion ungewöhnlich 
groß. Die Kurven stimmen qualitativ und quantitativ so vollständig 
überein, daß die geringen Divergenzen zweifellos nur der unvermeid- 
lichen Streuung der Einzelversuche zuzuschreiben sind. Merklichere 
Unebenheiten finden sich nur während der ersten 10 Versuchsminuten ; 
im weiteren Verlauf der Kurven ist die Deckung praktisch vollkommen. 

Diese Identität der berechneten und der tatsächlich gefundenen Ge- 
schwindigkeitskurve ist zweifellos schon ein wichtiges Argument für den 
rein additiven Charakter der Nastie. Wir können unsere Versuchszahlen 
aber einer noch empfindlicheren Probe unterwerfen, wenn wir nicht die 
Geschwindigkeiten der Reaktion vergleichen, sondern ihren Gesamt- 
effekt, den Weg, in dem die Summation aller Einzelfehler etwaige Diffe- 
renzen vom theoretischen Wert weit klarer zum Ausdruck bringt. Findet 
man auch hier genügende Übereinstimmung zwischen der errechneten 
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Differenzkurve und dem tatsächlichen Verlauf der photonastischen Bewe- 

gung, so kann unser Versuch schon als ein Beweis für die Unabhängig- 

keit der Reaktionen beider Gelenkhälften im Sinne Braauws gelten. 
b) Die Gesamtreaktionen (Abb. 8). 

Wir betrachten zunächst wieder die Reaktionsbilder bei asymmetri- 
scher Reizung (Kurve o und u). Beide Kurven zeigen, daß die Haupt- 
strecke des Weges schon während der ersten 15 Min. zurückgelegt wird. 

Bei Oberlicht (0) hat sich das Gelenk in dieser Zeit schon um +1,34 
gedreht; nach 1/,stündiger Ruhepause geht die Bewegung etwas zurück 
(negatives Feld der Kurve o in Abb. 7!); daran schließt sich wieder eine 
schwache aber andauernde Hebung, so daß die Gesamtdrehung am Ende 
der 2. Versuchsstunde schließlich +1,560 ausmacht. 





on © m 8 00 m Tel’ 


Abb. 8. 950 Lux x 100’. Kurven der Reaktionswege im oberseitigen (,,0‘‘), im unterseitigen (,,«‘‘) 
und symmetrischen Vertikallicht (,,*‘). ,,d‘‘ rechnerische Differenz u—o. 


Auch die Unterlichtkurve u zeigt nach der energischen Anfangs- 
reaktion (—4,34°) nur noch verhältnismäßig geringe Veränderungen: 
nach 20 Min. findet man — ähnlich wie bei o — eine schwache Rück- 
bewegung, dann eine abermalige Senkung und in der zweiten Versuchs- 
hälfte schließlich wieder eine schwache kontinuierliche Hebung. Trotz 
dieser Oszillationen beträgt der Gesamtausschlag am Versuchsende 
immer noch —3,88°. 

Die ausgezogene Kurve n stellt den Gang der nastischen Bewegung 
bei symmetrischer Belichtung dar. Sie unterscheidet sich von « nur 
durch ihre geringere Amplitude. Ihr Maximum erreicht —-3,70°, der 
Zweistundenweg beträgt nur noch — 2,49%; der Rückgang ist hier also 
beträchtlicher als bei u. Bei keiner der drei Reaktionen hat das Gelenk 
aber am Ende der Versuchszeit seine Ausgangsstellung erreicht. 

Wie schon nach dem Gang der Geschwindigkeitskurven zu erwarten 
war, stimmen auch hier wieder die Vergleichskurven n und d bis zur fast 
vollkommenen Deckung überein. Während der ersten 10 Min. ist ihr 
Verlauf praktisch identisch, und auch weiterhin kommt es nur zu ganz 
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unbeträchtlichen Divergenzen. Der gefundene Endwert der nastischen 
Reaktion liegt schließlich nur 6,4% über dem errechneten! 

Das Hauptergebnis dieser ersten Serie ist der Nachweis, daß sich die 
photonastische Bewegung des Gelenkes aus den tropistischen Einzel- 
reaktionen seiner Ober- und Unterhälfte quantitativ berechnen läßt. 
Daraus darf man schließen, daß die Nastie als einfacher mechanischer 
Differenzeffekt zweier gegensinniger tropistischer Impulse zustande kommt. 
Eine gegenseitige korrelative Beeinflussung der beiden Organhälften ist 
also bei unserem Versuchsobjekt sehr unwahrscheinlich. 


Serie II. 950 Lux x 200". 
In der nächsten Versuchsreihe wurde der Verlauf der drei Grund- 
reaktionen bei der doppelten Reizmenge (190000 MKS) studiert. 
Wir betrachten zunächst wieder den Verlauf der Bewegungsgeschwin- 
digkeiten bei einseitiger Reizung (Abb. 9). Es treten hier die gleichen 





3 2 12 WW 323 @ m m 
Abb. 9. 950 Lux X 200’. Kurven der Reakti indigkeiten im do (10), im unter- 
seitigen (,,u‘‘) und symmetrischen Vertikallicht ony „d‘“‘ rechnerische u-0. 











Reaktionsphasen auf wie in der vorigen Serie: Die Krümmung beginnt 
noch während der Belichtung und erreicht ihre Maximalgeschwindigkeit 
wieder nach 7,5 Min. (+0,58° bzw. —1,56°); dann fällt die Geschwindig- 
keit rasch ab, wird vorübergehend schwach rückläufig und klingt in der 
2. Versuchsstunde schließlich in gedämpften Schwingungen um den Null- 
wert aus. 

Auch die photonastische Reaktion (n) zeigt qualitativ dasselbe Bild 
wie bei der halben Reizmenge, man vermißt nur das kleine positive Feld 
zwischen 15 und 25 Min. 

Vergleicht man die Kardinalwerte mit denen der vorigen Serie, so 
sieht man, daß einer Verdoppelung der Reizmenge keineswegs eine Ver- 
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Zeitfaktor: 200 Sekunden. Mittelwerte aus 15 Versuchen. 


M. Brauner: Untersuchungen über die Lichtturgorreaktionen 
Tabelle 3. (vgl. dazu Abb. 9 und 10). Serie II. Lichtintensität: 950 Lux. 

































































Reaktion nach 
einseitiger Belichtung einseitiger Belichtung | symmetrischer Belichtung Rechnerische 
von oben von unten von oben und unten Differenz 
Mi Temperatur 19,6°C Temperatur 19,6°C Temperatur 19,8 °C 
Geschwindigkeit Weg |Geschwindigkeit| Weg | Geschwindigkeit | Weg «> Weg 
in °/2,5/ in ® in 48,5 in ® in 92,5’ in ® in 92,57 in © 
—10,0 0,00 0,03 | +0,02 +0,07! —0,06 —0,12 
— 5,0 |—0,03 0,03 | +0,05 +0,05] —0,06 —0,06 

0,0 0,00 0,00; 0,00 0,00 0,00 0,00 | 0,00 0,00 
25 | 0,00 [ 9,00 |—0,02 |--002| —0,03 — 0,03 | —0,02 |—0,02 
5,0 | +0,21 +0,21 | —0,87 —0,89| —0,61 —0,64 | —0,66 |—0,68 
7,5 | +0,58+40,07| +0,79 | —1,56+40,14|2,45] _0,95+0,10| _1.59 | _0.98 |—1.66 
10,0 | +0,40 +1,19 | —0,81 — 3,26} —0,47 —2,06 | —0,41 |—2,07 
12,5 +0,14 + 1,33 —0,50 —3,76 —0,35 —2,41 —0,36 — 2,43 
15,0 | +0,03 +1,36 | —0,28 4,04] —0,26 —2,67 | —0,25 |—2,68 
17,5 | +0,01 +1,37 | —0,14 _4,18| —0,21 —2,88 | —0,13 |—2,81 
20,0 |—0,03 +1,34 | —0,08 —4,26| —0,17 —3,05 | —0,11 |—2,92 
22,5 | —0,04 +1,30 | —0,05 —4,31| —0,14 —3,19 | —0,09 |—3,01 
25,0 | 0,07 +1,23 | —0,03 —4,34| —0,13 —3,32 | —0,10 |—3,11 
27,5 |—0,08 +1,15 | —0,02 —4,36| —0,13 —3,45 | —0,10 |—3,21 
30,0 |—0,08 +1,07 | —0,01 —4,37| —0,11 —3,56 | —0,09 |—3,30 
32,5 |—0,09 +0,98 | —0,04 —4,41| —0,12 —3,68 | —0,13 |—3,43 
35,0 |—0,10 +0,88 | —0,02 —4,43| —0,15 —3,83 | —0,12 |—3,55 
37,5 |—0,10 +0,78 | —0,01 —4,44| —0,14 —3,97 | —0,11 |--3,66 
40,0 1—0,08 +0,70 | —0,01 —4,45| —0,15 —4,12 | —0,09 |—3,75 
42,5 |—0,08 +0,62 | +0,01 —4,44| —0,10 —4,22 | —0,07 |—3,82 
45,0 |—0,06 +0,56 | +0,02 —4,42| —0,06 —4,28 | —0,04 |—3,86 
47,5 |—0,06 +0,50 | +0,01 —4,41| —0,03 —4,31 | —0,05 |—3,91 
50,0 |—0,04 +0,46| 0,00 —4,41 0,00 —4,31 | —0,04 |—3,95 
52,5 |—0,03 +0,43 | +0,01 —4,40| +0,02 —4,29 | —0,02 |—3,97 
55,0 |—0,03 +0,40 | —0,01 —4,41 +0,03 —4,26 | —0,04 | —4,01 
57,5 |—0,02 +0,38 | —0,04 —4,45| +0,05 —4,21 | —0,06 |—4,07 
60,0 |—0,01 +0,37 0,00 —4,45| +0,06 —4,15 | —0,01 |—4,08 
62,5 |—0,01 +0,36 | +0,02 —4,43| +0,06 —4,09 | +0,01 |—4,07 
65,0 0,00 +0,36 | +0,01 —4,42| +0,05 —4,04 | +0,01 |—4,06 
67,5 +0,01 +0,37 | +0,02 —4,40| +0,06 —3,98 | +0,03 |—4,03 
70,0 +0,01 +0,38 | +0,01 —4,39| _ +0,05 —3,93 | +0,02 |—4,01 
72,5 +0,01 +0,39 | +0,02 —4,37| +0,07 —3,86 | +0,03 |—3,98 
75,0 0,00 +0,39 | +0,02 —4,35| +0,05 —3,81 | +0,02 |—3,96 
77,5 | +0,02 +0,41 | +0,01 —4,34| +0,04 —3,77 | +0,03 |—3,93 
80,0 +0,02 +0,43 | +0,01 —4,33| +0,04 —3,73 | +0,03 | —3,90 
82,5 0,00 +0,43 | +0,01 —4,32| +0,04 —3,69 | +0,01 | —3,89 
85,0 +0,01 +0,44 0,00 —4,32| +0,04 —3,65 | +0,01 | —3,88 
87,5 +0,01 +0,45 | +0,01 —4,31 +0,04 —3,61 | +0,02 | —3,86 
90,0 +0,01 +0,46 | +0,01 —4,30} +0,04 —3,57 | +0,02 | —3,84 
92,5 0,00 . +0,46] 0,00 —4,30| +0,05 —3,52 0,00 |—3,84 
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Reaktion nach 
einseitiger Belichtung einseitiger Belichtung symmetrischer Belichtung Rechnerische 
Ber von oben von unten von oben und unten Differenz 
in Min. Temperatur 19,6°C Temperatur 19,6°C Temperatur 19,8°C 
Geschwindigkeit| Weg |Geschwindigkeit| Weg | Geschwindigkeit | W. Geschwin-| 
in %/2,5’ in ® in °/2,5’ in ® re 92 # < ins fey mp in® 
95,0 0,00 +0,46] —0,01 —4,29| +0,03 —3,49 | —0,01 | —3,85 
97,5 0,00 +0,46] —0,01 —4,28| +0,04 —3,45 | —0,01 | —3,86 
100,0 —0,01 +0,45 0,00 4,281 —0,03 —3,48 | —0,01 | — 3,87 
102,5 —0,01 +0,44; 0,00 4,281 —0,03 —3,51 | —0,01 | —3,88 
105,0 0,00 +0,44| 0,00 4,281 —0,03 —3,54 0,00 | —3,88 
107,5 0,00 +0,44 0,00 4,281 —0,02 —3,56 0,00 | —3,88 
110,0 —0,01 +0,43! +0,01 4,27] —0,02 —3,58 0,00 | —3,88 
112,5 0,00 +0,43] +0,01 4,26] —0,02 —3,60 | +0,01 | —3,87 
115,0 —0,01 +0,42] +0,04 4,22] —0,01 —3,61 | +0,03 | — 3,84 
117,5 —0,01 +0,41! +0,02 +—4,20} —0,01 —3,62 | +0,01 | —3,83 
120,0 0,00 +0,41} +0,04 4,16 0,00 —3,62 | +0,04 | —3,79 














größerung des Maximalausschlags entspricht: die gefundenen Werte 
bleiben sogar hinter denen der vorigen Serie etwas zurück. Diese Ergeb- 
nisse stehen im Einklang mit den Angaben L. BRAUNERS (1925), der bei 
der phototropischen Reaktion von Phaseolus ebenfalls keine lineare 


o 








0 2 2 7 0 30 m 
Abb. 10. 950 Lux x 200”. Kurven der Reaktionswege im oberseitigen (,,0‘), im unterseitigen (,,u‘‘) 


und symmetrischen Vertikallicht (,,‘‘). „d‘‘ rechnerische Differenz u—o. 
Proportionalität, sondern ein logarithmisches Verhältnis von maximaler 
Reaktionsgeschwindigkeit und Reizmenge fand. 

Die Gesamtreaktionen dieser Serie sind in Abb. 10 wiedergegeben. 
Auch in dieser Versuchsreihe wird die erste Phase der Bewegung zur 
Hauptsache schon innerhalb der ersten 15 Min. beendet. Während nun 
aber die Krümmung bei Oberlicht langsam wieder von +1,370 bis auf 
+0,41° zurückgeht, bleibt der erste Ausschlag bei unterseitiger Reizung 
(—4,45°) bis zum Ende des Versuchs fast unverändert erhalten. 

Planta Bd. 18. 20 
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Symmetrische Beleuchtung ruft eine anhaltende nastische Senkung 
(n) hervor, die erst nach 50 Min. ihr Ende erreicht und in der 2. Ver- 
suchsstunde etwas zurückgeht. Nach 120 Min. befindet sich das Blatt 
immer noch 3,620 unter seiner Ausgangslage. 

Es fällt auf, daß auch die Gesamtreaktionen nicht proportional mit 
der Reizmenge anwachsen. Bei unterseitiger und symmetrischer Be- 
lichtung beobachtet man immerhin noch eine mehr oder weniger be- 
trächtliche Steigerung der Krümmung, bei Oberlicht dagegen fällt die 
Gesamtreaktion trotz der doppelten Reizmenge wesentlich schwächer 
aus als in der vorhergehenden Serie. Auch dieses Ergebnis entspricht 
den Angaben L. Brauners (1925), daß die phototropische Gesamt- 
reaktion in einem periodischen Funktionsverhältnis zur einwirkenden 
Energiemenge steht. Da die Wirkungskurve des Lichtreizes offenbar 
rhythmisch verläuft, verursacht in bestimmten Energiebereichen zu- 
nehmende Reizmenge ein Absinken des Reizerfolges. 

Die beiden Vergleichskurven n und d stimmen wiederum gut überein. 
Die beobachtete Bewegungsgeschwindigkeit der Nastie liegt in allen 
Phasen sehr nahe am berechneten Wert: die Maximalausschläge diffe- 
rieren nur um 3,1%! — Die Wegkurve n zeigt zwischen 30 und 60 Min. 
einen etwas stärkeren Ausschlag als der Rechnung entspricht; da aber 
atich ihr Rückweg entsprechend weiter führt, hat sich beim Abschluß 
des Versuchs die Divergenz soweit ausgeglichen, daß der praktische End- 
wert sogar 4,4% unter dem theoretischen Wert liegt. 

Auch das Ergebnis dieser Serie ist vollkommen eindeutig: Die Photo- 
nastie erscheint wiederum als die Resultante der phototropischen Reak- 
tionen, welche in der oberen und unteren Gelenkhälfte gleichzeitig und 
unabhängig voneinander ablaufen. 

Serie III. 950 Lux x 60. 

In der letzten Serie dieser Versuchsgruppe wurde schließlich der Ver- 
lauf von Nastie und Tropismus im Dauerlicht untersucht (siehe Tab. 4, 
S. 308). 

Die Reaktionsbilder dieser Versuchsreihe unterscheiden sich merk- 
lich von den früher beobachteten. Der Beginn und das Maximum der 
Bewegung (Abb. 11) entsprechen zwar noch dem bekannten Schema; 
im weiteren Verlauf macht sich jetzt aber der Einfluß des Dauerlichtes 
bemerkbar: Die Kurven erreichen nach dem normalen Geschwindig- 
keitsabfall nicht die Null-Linie, sondern biegen nach etwa 20 Min. um 
und verlaufen von da an mehr oder weniger horizontal; die Geschwin- 
digkeit der Bewegungen ist damit also annähernd konstant geworden. 

In der Wegkurve (Abb. 12) kommt diese Reaktionsphase als fast 
lineare Zunahme des Krümmungswinkels zum Ausdruck, die beim Ab- 
bruch des Versuches (nach 60 Min.) noch unverändert weitergeht. Die 
Drehung, die das Gelenk dabei ausführt, ist recht ansehnlich: nach einer 
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Stunde beträgt der Ausschlag im Oberlicht +4,80°, im Unterlicht 
—8,72°; die Nastie führt zu einer Senkung von —4,55°. 

In dieser Serie stimmen die Kurven n und d bei weitem nicht mehr so 
ideal überein wie in unseren früheren Versuchen. Ihr Verlauf ist zwar 
qualitativ wiederum recht ähnlich, der quantitative Vergleich (Abb. 12) 
zeigt aber eine charakteristische Differenz: Während der ersten 10 Min. 
decken sich die Werte noch erwartungsgemäß, dann aber beginnt de 
beobachtete Nastie dietheoretische - 
Kurve zu übertreffen. Die Diver- 
genz wächst zunächst ziemlich stark 
an, später geht sie jedoch wieder 
etwas zurück; immerhin macht die 
Abweichung auch nach 60 Min. noch 
16% des theoretischen Wertes aus. * 


0 





0 # 2 # 


0 12 2 2 ND 
Abb. 11. Abb. 12. 

Abb. 11. 950 Lux x 60. Kurven der Reaktionsgeschwindigkeiten im oberseitigen (,,o*‘), im unter- 
seitigen (,,u‘‘) und symmetrischen Vertikallicht (,,n‘‘). „d‘ rechnerische Differenz u—o. 
Abb. 12. 950 Lux x 60’. Kurven der Reaktionswege im oberseitigen (,,0“), im unterseitigen („w‘‘) 
und symmetrischen Vertikallicht (,,‘‘). „d‘ rechnerische Differenz u—o. 


Nun muß daran erinnert werden, daß es bei Verwendung von Dauer- 
licht technisch nicht möglich war, die Temperatur hinreichend konstant 
zu halten; sie stieg während der Versuchsstunde bei Betrieb einer Lampe 
um etwa 1,4%; wenn beide Lampen brannten, um fast das Doppelte, 
2,50 ©. Die nastische Reaktion mußte daher bei einer um etwa 1° 
höheren Temperatur verlaufen sein. 

Ohne besondere Thermostatenversuche wird es sich nicht ohne wei- 
teres feststellen lassen, ob die mangelnde Übereinstimmung durch diesen 
Temperaturfehler bedingt ist; immerhin würde sich bei Annahme des 
normalen Temperaturkoeffizienten Q:9 = 2—3 für 1° Temperatur- 

20* 
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Tabelle 4 (vgl. dazu Abb. 11 und 12). 
Dauerlicht. 


M. Brauner: Untersuchungen über die Lichtturgorreaktionen 


Serie III. Lichtintensität: 950 Lux. 






















































































2. Versuche zum Lichtrichtungsproblem. 








steigerung tatsächlich eine Beschleunigung der Reaktion um 10—20% 
ergeben: ein Wert, der der Divergenz unserer Vergleichskurven am Ende 
des Versuchs recht nahe kommt. Bei Berücksicht'gung dieser Verhält- 
nisse ist die Übereinstimmung dieser Serie mit unseren bisherigen Er- 
fahrungen nicht unbefriedigend. 


Die nächsten beiden Versuchsreihen sollen einen Beitrag zur Frage 


bringen, ob für die Liehtturgorreaktionen des Gelenkes die Richtung der 
einfallenden Strahlen von Einfluß ist. Da eine Reizung des Organs paral- 
lel zu seiner Längsachse technisch unmöglich ist, konnte sich die Unter- 


Mittelwerte aus 15 Versuchen. 
Reaktion nach 
einseitiger Belichtung einseitiger Belichtung symmetrischer Belichtung Rechnerische 
Sets von oben von unten von oben und unten Differenz 
in Min. | Temperatur 19,4—20,8°C | Temperatur 19,4—20,8°C | Temperatur 19,5—22,0°C 
Gesch weg. | Geschw Geschwindigkeit | Weg yoy Weg 
in °/2,5/ in ® in °/2,5’ in ® in 0/957 in ® 
—10,0 —0,08 0,15 | —0,03 —0,03 0,00 —0,01 
— 5,0 —0,07 0,07 0,00 0, —0,01 —0,01 
0 0,00 0,00} 0,00 0, 0,00 0,00 0,00 | 0,00 
2,5 0,00 0,00! 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
5,0 +0,31 +0,31! —0,86 —0,44 —0,44 | —0,55 |—0,55 
7,5 +0,65 +0,07] + 0,96} —1,28+0,1 —0,64+0,05! —1,08 | —0,63 |—1,18 
10,0 +0,69 + 1,65} —0,82 —0,42 —1,50 | —0,13 |—1,31 
12,5 +0,63 +2,28] —0,63 —0,20 —1,70 0,00 |—1,31 
15,0 +0,45 +2,73] —0,48 —0,10 —1,80 | —0,03 |—1,34 
17,5 +0,31 +3,04| —0,36 —0,07 —1,87 | —0,05 |—1,39 
20,0 +0,27 +3,31] —0,28 —0,08 —1,95 | —0,01 |—1,40 
22,5 +0,23 +3,54] —0,20 —0,09 —2,04 | +0,03 }—1,37 
25,0 +0,17 +3,71] —0,21 —0,10 —2,14 | —0,04 }~1,41 
27,5 +0,13 +3,84| —0,19 —0,15 —2,29 | —0,06 }—1,47 
30,0 +0,10 +3,94| —0,16 —0,17 —2,46 | —0,06 H-1,53 
32,5 +0,09 +4,03] —0,21 —0,22 —2,68 | —0,12 +~1,65 
35,0 +0,07 +4,10! —0,24 —0,22 —2,90 | —0,17 |—1,82 
37,5 +0,08 +4,18] —0,27 —0,25 —3,15 | —0,19 |—2,01 
40,0 +0,07 +4,25 | —0,24 —0,21 —3,36 | —0,17 |—2,18 
42,5 + 0.05 +4,30] —0,24 —0,18 —3,54 | —0,19 |—2,37 
45,0 +0,06 +4,36 | —0,26 —0,18 —3,72 | —0,20 |—2,57 
47,5 +0,05 +4,41! —0,26 —0,14 —3,86 | —0,21 |—2,78 
50,0 + 0,06 +4,47| —0,27 —0,16 —4,02 | —0,21 |—2,99 
52,5 +0,06 +4,53| —0,29 —0,14 —4,16 | —0,23 |—3,22 
55,0 +0,08 +4,61! —0,28 —0,14 —4,30 | —0,20 |—3,42 
57,5 +0,09 +4,70| —0,34 —0,11 —4,41 | —0,25 |—3,67 
60,0 +0,10 +4,80 | —0,35 —0,14 —4,55 | —0,25 |—3,92 
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suchung nur auf das Studium der Reaktionen in einer zweiten Transver- 
salebene erstrecken: zweckmäßigerweise wurde hierfür die Horizontal- 
beleuchtung der Seitenflanken des Gelenkes gewählt. Es kamen wieder 
die gleichen Reizmengen und Zeitfaktoren zur Anwendung wie in den 
Serien II und III. Auf die Messung der phototropischen Reaktion wurde 
bei den folgenden Versuchen verzichtet, weil die physiologische Dorsi- 
ventralität des Gelenkes bei einseitigem Flankenlicht zu einer kompli- 
zierten Überlagerung der Krümmung durch eine Torsionskomponente 
geführt hätte (L. BRAUNER 1925); ich beschränkte mich daher auf den 
Vergleich der Nastien im symmetrischen Horizontallicht mit den Reak- 
tionen bei der entsprechenden Vertikalbeleuchtung. Da die Verände- 
rung der Lichtrichtung bei der Struktur des Organs gleichzeitig auch zu 
einer Veränderung der Absorptionsverhältnisse führen muß, sind die 
neugewonnenen Resultate nur bis zu einem gewissen Grade mit den 
früheren quantitativ vergleichbar; trotzdem werden sich aus ihnen 
einige Aufschlüsse über den Einfluß des Lichtrichtungsfaktors gewin- 
nen lassen. 

Die Methodik war bis auf die veränderte Beleuchtungsrichtung die 
gleiche wie in den früheren Versuchsreihen. Die Lampen standen 34 cm 
vom Gelenk entfernt und in gleicher Höhe mit ihm, so daß seine Seiten- 
flanken genau senkrecht bestrahlt wurden. Die Beobachtung erstreckte 
sich in beiden Serien nur auf 1 Stunde, da die Erfassung der Haupt- 
reaktionsphase für den Vergleich genügte. 


Tabelle 5 (vgl. dazu Abb 13). Serie IV. Symmetrisches Seitenlicht. 
Lichtintensität: 950 Lux. Zeitfaktor: 200 Sekunden. 
Mittelwerte aus 15 Versuchen. 





























Reaktion nach horizontal-symmetrischer Belichtung 
Temperatur: 19,4° C. 

Zeit Geschwindigkeit Weg Zeit Geschwindigkeit Weg 
in Min. in %/2,5’ in ® in Min. in %2,5’ in © 
—10,0 +0,03 +0,07 27,5 +0,06 —3,11 
— 5,0 +0,04 +0,04 30,0 +0,08 —3,03 

0,0 0,00 0,00 32,5 +0,08 — 2,95 
— 35,0 +0,13 —2,82 
2,5 +0,01 +0,01 37,5 +0,09 —2,73 
—| 40,0 +0,09 —2,64 
5,0 —0,54 —0,53 42,5 +0,09 —2,55 
7,5 —0,64+0,04 —1L}7 45,0 +0,09 —2,46 
10,0 —0,49 —1,66 47,5 +0,09 —2,37 
12,5 —0,49 —2,15 50,0 +0,09 —2,28 
15,0 —0,47 —2,62 52,5 +0,10 —2,18 
17,5 —0,30 —2,92 55,0 +0,10 —2,08 
20,0 —0,17 —3,09 57,5 +0,11 —1,97 
22,5 —0,08 —3,17 60,0 +0,09 —1,88 
25,0 —0,00 —3,17 
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In der Abb. 13 sind die photonastischen Bewegungen bei Horizontal- 
und Vertikalbeleuchtung zum Vergleich im selben Ordinatensystem dar- 
gestellt (Gesamtreaktionen). 

Die Gleichartigkeit der Reaktionen 
ist nicht zu verkennen. Die Latenz- 
zeit ist in beiden Fällen gleich (3 Min.), 
und auch die maximale Geschwindig- 
keit der Bewegung wird zur selben 
Zeit erreicht (7,5 Min.). Die Weg- 
kurven decken sich während der ersten 
20 Min. fast vollkommen, dann kommt 
4 7 © rue q Es re ne Di- 

; vergenz: Die tion auf Seitenlicht 

ce en os hat ihren Höhepunkt erreicht und wird 
BER EEE rt von nun an mit annähernd konstanter 
Geschwindigkeit rückläufig; die Vertikallichtkurve dagegen fällt noch 
weitere 25 Min. lang und hat ihr Senkungsmaximum erst 50 Min. nach 
Beginn der Beleuchtung. Daher müssen die Gesamtwege bei beiden 
Reaktionen sehr verschieden ausfallen: Einem Endwinkel von —4,15° 
nach Vertikalreizung steht ein Ausschlag von nur —1,88° nach Seiten- 
bestrahlung gegenüber. Der Reizerfolg des Horizontallichtes ist also 
im Endeffekt wesentlich geringer. — Wie die Differenz erklärt werden 
kann, soll erst später im Anschluß an weitere Versuche besprochen werden. 


Die nächste Serie zeigt den Verlauf der Nastie im horizontalen Dauer- 
licht. 


a 





Tabelle 6 (vgl. dazu Abb. 14). Serie V. Horizontales Dauerlicht. 
Lichtintensität: 950 Lux. Mittelwerte aus 15 Versuchen. 

















Reaktion im horizontal-symmetrischen Dauerlicht 
Zeit Temperatur: 19,4—21,9° C. 

Geschwindigkeit Weg Zeit Gesch windigkeit; Weg 

in %2,5’ in ® in Min. in %/2,5’ in ® 
—10,0 —0,02 —0,02 27,5 —0,06 —1,92 
— 5,0 0,00 0,00 30,0 —0,02 —1,94 
0,0 0,00 0,00 32,5 —0,05 —1,99 
- 35,0 —0,02 —2,01 
2,5 —0,05 —0,05 37,5 —0,06 —2,07 
5,0 —0,68 +0,05 —0,73 40,0 —0,09 —2,16 
7,5 —0,41 —1,14 42,5 —0,10 — 2,26 
10,0 —0,20 —1,34 45,0 —0,09 —2,35 
12,5 —0,14 —1,48 47,5 —0,06 —2,41 
15,0 —0,10 —1,58 50,0 —0,07 — 2,48 
17,5 —0,10 —1,68 52,5 —0,03 — 2,51 
20,0 —0,09 —1,77 55,0 —0,02 —2,53 
22,5 | —0,05 —1,82 57,5 —0,02 — 2,55 
—0,04 —1,86 60,0 —2,57 
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Wir begegnen hier wieder dem gleichen Unterschied gegenüber dem 
Reaktionsbild bei der entsprechenden kurzen Reizung wie bei der sym- 
metrischen Vertikalbeleuchtung: Die Bewegung kommt nach dem ersten 
starken Ausschlag nicht zum Stillstand und wird auch nicht rückläufig; 
sie verlangsamt nur ihre Geschwindigkeit bis auf einen Minimalwert von 
0,022 pro 2,5 Min. In der Wegkurve (Abb. 14) erscheinen diese Phasen 
ebenso wie im vertikalen Dauerlicht 
als eine anhaltende Senkung. Doch 
bemerken wir auch hier wiederum die 
gleiche quantitative Differenz zwischen 
den beiden Kurven wie in der vorigen 
Serie. Im Horizontallicht bleibt der 
Endwinkel mit —2,570 weit hinter 
dem Reaktionserfolg im entsprechen- > 
den Vertikallicht zurück (—4,55°!). 0 wo % > 

Aus den beiden letzten Versuchs- pp. 14. 950 Lux X60. Kurven der Reak- 
reihen ergibt sich also trotz der quali- ‘onswege im Symmetzischen a (8) 
tativen Übereinstimmung der Kurven 
eine erhebliche quantitative Differenz der Reaktionen zuungunsten des 
Seitenlichtes. 

Wie lassen sich nun diese Ergebnisse für die Lichtrichtungsfrage aus- 
werten? Aus den Analysen des ersten Teils dieser Arbeit hat sich ergeben, 
daß die Nastie rein mechanisch durch das verschiedene Reaktionsver- 
mögen der Ober- und Unterhälfte des Gelenkes verursacht wird. Der 
anatomische Aufbau des Gelenkquerschnitts macht es wahrscheinlich, 
daß diese physiologische Dorsiventralität nur durch die strukturellen 
Unterschiede der medianen Sektoren der oberen und unteren Hälfte des 
Gelenkpolsters bedingt wird; die Seitenflanken des Organs sind da- 
gegen — wenigstens anatomisch — annähernd symmetrisch gebaut und 
dürften also bei homogener Reizung wohl kaum zu irgendwelchen nasti- 
schen Differenzeffekten führen. Daher muß offenbar auch im Seitenlicht 
die nastische Gelenkkrümmung durch dieselben Medianpartien des 
Polsters vermittelt werden wie bei vertikaler Reizung. 

Wie läßt sich nun aus diesen Strukturverhältnissen die verminderte 
Reizwirkung des Seitenlichts erklären? Im nebenstehenden Quer- 
schnittsschema (Abb. 15) sind die Zonen stärkster Asymmetrie durch 
Schraffierung hervorgehoben. Die linke Skizze (a) zeigt, daß im Verti- 
kallicht die entscheidenden Querschnittsfelder optimal bestrahlt sein 
werden. Im Seitenlicht (b) dagegen ist das eigentliche Bewegungsge- 
webe durch die vorgelagerten ‚neutralen‘ Gelenkflanken zum Teil be- 
schattet. Dadurch muß der Wirkungswert des Horizontallichts erheb- 
lich verkleinert werden, was aus unseren Versuchen ja auch zu ent- 
nehmen war. 
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Da nach unserer Überlegung die verschiedene Erhellung der rea- 
gierenden Gelenkflanken bei vertikaler und horizontaler Bestrahlung 
außer Zweifel steht, erscheint es von vornherein unnötig, zur Erklärung 
der beobachteten Wirkungsdifferenzen eine Polarität der Zellstruktur 
anzunehmen; ein Faktor, mit dem erst gerechnet werden müßte, wenn 
auch bei identischem Lichtgenuß der Reizerfolg verschiedener Strah- 
lenrichtungen verschieden groß wäre (Avena/). Die endgültige Ent- 
scheidung der Frage stößt allerdings auf erhebliche Schwierigkeiten: 
denn hierfür müßte ja außer der Filterwirkung der neutralen Seiten- 


| | 


u 


Abb. 15. Erklärung im Text. 


flanken — die sich vielleicht noch bestimmen ließe — auch noch die 
topographische Abgrenzung des aktiven Gewebes physiologisch fest- 
gestellt werden. 


III. Die Mechanik der Lichtturgorreaktionen. 
Einführung. 

Im letzten Abschnitt dieser Arbeit soll eine zellphysiologische 
Analyse der beobachteten Reaktionen versucht werden; die Mechanik 
phototropischer Variationsbewegungen ist ja bisher noch kaum studiert 
worden. Dagegen liegt eine größere Anzahl von Untersuchungen über 
die mechanischen Ursachen einiger anderer Turgorbewegungen vor: der 
Nyktinastie von Phaseolus (HıLsurG 1881, Prerrer 1907, 1911, 1915, 
KERSTAN 1909, LEPESCHKIN 1909, ZIMMERMANN 1929, WeEIDLICH 1930) 
und der Seismonastie der Mimosenblätter und einiger beweglicher Fila- 
mente (PFEFFER 1873, BÜNNING 1929, 1930). 

Zur Erklärung der Nyktinastie hat man bisher hauptsächlich vier 
Faktoren in Betracht gezogen, deren Größenänderung das Turgorgleich- 
gewicht im Gelenk prinzipiell beeinflussen kann: 

1. Vermehrung oder Verminderung der osmotischen Substanz (Ana- 
und Katatonose), 
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2. eine Veränderung der mechanischen Eigenschaften der Zellwand 
(Überdehnbarkeit, Elastizität). 

3. Permeabilitätsschwankungen der Plasmahaut, und schließlich 

4. eine aktive Kontraktion der gereizten Protoplasten. 

Die schnell ablaufenden seismonastischen Reaktionen wurden wohl 
ausschließlich auf die beiden letzten Faktoren zurückgeführt (PFEFFER 
1873, Bünnme 1929, 1930, Weıprich 1930). — Es liegt nun nicht im 
Rahmen dieser Arbeit, auf eine Kritik der zahlreichen hier zu nennenden 
Untersuchungen einzugehen; dagegen verlohnt es sich wohl, zu über- 
legen, welche der vier Möglichkeiten am Mechanismus der von uns 
studierten photischen Variationsbewegungen beteiligt sein könnten. 

Die kurze Latenzzeit unserer Reaktionen (etwa 3 Min.) spricht, we- 
nigstens während der ersten Phasen der Bewegung, nicht für eine (pri- 
märe) Veränderung der osmotischen Konzentration in den reagierenden 
Zellen. Auch eine photische Beeinflussung der Wanddehnsamkeit ist als 
Ursache der Reaktion wenig wahrscheinlich. Gegen diesen Faktor 
spricht neben der Reversibilität des Vorgangs vor allem die ,,Ziehhar- 
monika‘‘-struktur des Bewegungsgewebes: denn nur in einem System mit 
elastisch stark gespannten Wänden wirkt die Dehnsamkeit der Wand be- 
grenzend auf das Zellvolumen. Im Blattgelenk der Bohne wird aber in- 
folge der erwähnten Zellstruktur die Saugkraft des Bewegungsgewebes 
im Normalzustand weit weniger durch den Wanddruck als durch den 
Außendruck (Gewicht der Blattspreite!) begrenzt. 

Nach alledem kann (wenn man von der vierten, bisher noch unbe- 
wiesenen Möglichkeit absieht) nur eine Veränderung der Plasmaper- 
meabilität durch das Licht in Betracht kommen. 

Schon LEPESCHKIN (1909) hatten seine Versuche zu der Annahme ge- 
führt, daß der Mechanismus der Nyktinastie durch tagesrhythmische 
Permeabilitätsschwankungen, die vom Lichtwechsel induziert sein soll- 
ten, erklärt werden muß. Nach seiner Vorstellung verursacht Licht 
eine Erhöhung, Verdunkelung eine Verringerung der Plasmadurchläs- 
sigkeit für den Inhalt der Vakuole (eine Annahme, deren Zulässigkeit 
gleich noch diskutiert werden soll); die Veränderung ist nach den Er- 
fahrungen dieses Autors in der oberen Gelenkhälfte stets größer als in 
der unteren. 

Gegen diese Deutung wurde von PFEFFER (1911) ein gewichtiger Ein- 
wand erhoben: Eine Permeabilitätssteigerung, die soweit geht, daß Zell- 
saft austritt, macht uns zwar die primäre Kontraktion des Bewegungs- 
gewebes hinreichend verständlich; dagegen läßt sich durch die zweite 
Phase des vorausgesetzten Mechanismus, die Restitution der Semiper- 
meabilität, keineswegs die Wiederherstellung der ursprünglichen Tur- 
geszenz erklären, da die in die Interzellularen ausgepreßten Osmotika 
des Zellsafts die Saugkraft des Gewebes stark beeinträchtigen müssen. 
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Dieses Argument wiegt um so schwerer, je schneller die beobachtete 
Reaktionsbewegung wieder rückläufig wird, je kürzer also die Zeit ist, 
die zur Beseitigung des vorher ausgeschiedenen Zellsafts zur Verfügung 
steht. 

Nun hat in den letzten Jahren E. Bünnme (1929, 1930) in seinen 
Untersuchungen über die Seismonastie der Berberis- und Sparmannia- 
Filamente sehr wahrscheinlich machen können, daß Permeabilitäts- 
änderungen je nach der Intensität der Reizung und dem Zustand des Or- 
gans zwei prinzipiell verschiedene Stufen erreichen können: bei ein- 
greifenden Veränderungen der Plasmastruktur kommt es in der Regel zu 
einer völligen Aufhebung der Semipermeabilität, wie sie LEPESCHKIN 
vorausgesetzt hat; bei geringerer Reizwirkung erhöht sich dagegen nur 
die Wasserdurchlässigkeit der Plasmahaut. Im ersten Fall äußert sich 
der Reizerfolg als Turgorverlust, im zweiten dagegen (bei genügender 
Wasserzufuhr) als Turgorzunahme. 

Auf Grund all dieser Erfahrungen erschien es aussichtsreich, bei der 
folgenden Analyse der Gelenkbewegung von der Arbeitshypothese aus- 
zugehen, daß der Lichtreiz nur bis zur ersten Stufe der Permeabilitäts- 
steigerung führt: zu einer Erhöhung der Wasserdurchlässigkeit der be- 
strahlten Zellen. Die folgenden Versuche werden also zu entscheiden 
haben, ob sich eine derartige Veränderung des Filtrationswiderstandes 
im Licht experimentell nachweisen läßt. 

Seit LEPESCHKIN (1909) und TRÔNDLE (1910) hat man den Einfluß 
des Lichts auf die Plasmapermeabilität meistens nach plasmolytischen 
Methoden an mikroskopischen Schnittpräparaten untersucht. Daß es 
trotz vieler Bemühungen bis heute noch nicht gelungen ist, lichtindu- 
zierte Permeabilitätsänderungen direkt nachzuweisen, mag auf die Un- 
zulänglichkeit dieser Methode zurückzuführen sein (vgl. FrrTrING 1915, 
1917, Zycua 1928) und auf den Umstand, daß man bei allen bisherigen 
Untersuchungen ausschließlich den Filtrationswiderstand des Proto- 
plasten für gelöste Stoffe in Betracht gezogen hat und nicht den vermut- 
lich viel labileren für das Wasser selbst (vgl. HUBER u. Hörter 1930!). 

Nun hatte sich unser Versuchsobjekt noch dazu als besonders unge- 
eignet für mikroskopische Messungen seiner osmotischen Verhältnisse er- 
wiesen: Die Anfertigung der Schnittpräparate hätte völlig unnatürliche 
Zustände geschaffen, weil durch die Aufhebung der erheblichen Gewebe- 
spannungen eine vollkommene Verschiebung der Saugkraftsverteilung 
verursacht werden mußte; eine exakte Bestimmung der tatsächlich 
herrschenden Turgordrucke schien durch die schon früher erwähnte 
Harmonikastruktur des Bewegungsgewebes in Frage gestellt, und 
schließlich war es sehr zweifelhaft, ob bei einem so reizempfindlichen Ob- 
jekt der unvermeidliche Wundschock nicht den zu untersuchenden 
Effekt überlagern würde. 
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Es mußte deshalb eine genügend empfindliche makroskopische 
Methode gefunden werden, die eine Untersuchung des intakten Gelenkes 
ermöglichte. Wir gingen von folgender Überlegung aus: Im Ruhezustand 
muß sich das Blattgelenk im dynamischen Gleichgewicht mit dem Gefäß- 
wasser und der umgebenden Atmosphäre befinden: Transpirationsverlust 
und Wasseraufnahme werden einander gleich sein. Dieses Gleichgewicht 
ist aber sofort gestört, sobald wir die Plus- oder Minusseite der Wasser- 
bilanz verändern: Dies muß sich unmittelbar in einer Zu- oder Ab- 
nahme des Zellvolumens äußern, die ihrerseits wegen der anatomischen 
und osmotischen Asymmetrien des Gelenkquerschnitts zu einer charakte- 
ristischen Bewegung des ganzen Organs führen werden. Der Sinn dieser 
Turgorkrümmung hängt bei unveränderter Wasserzufuhr ab: 

1. von der Richtung des Saugspannungsgefälles zwischen Gesamt- 

gelenk und AuBenmedium, und 

2. von der Richtung einer etwaigen Asymmetrie zwischen der oberen 

und unteren Hälfte des Gelenkes. 

Verändert man also die Saugkraft des AuBenmediunis in bestimmter 
Weise, so muß sich aus der beobachteten Bewegungsreaktion, die in die 
neue Gleichgewichtslage hinüberführt, ein Schluß auf die osmotischen 
Differenzen zwischen den beiden Hälften des ungereizten Gelenkes ziehen 
lassen. Hat man auf diese Weise den Dunkelzustand des Organs analy- 
siert, so wird man bei einer Wiederholung des gleichen Versuchs im Licht 
jede Veränderung des Gelenkes an einer charakteristischen Abweichung 
der neuen Reaktion erkennen können. 

Als Außenmedien wurden drei Flüssigkeiten gewählt, die die ,, Hydra- 
tur‘‘ des Gelenks in klar übersehbarer Weise verändern mußten: 

1. Eine hypertonische Rohrzuckerlösung (1-volummolar), 

2. Paraffinöl, 

3. Leitungswasser. 

Das Gelenk wurde also einmal in eine Umgebung von starker Saug- 
kraft gebracht; durch die zweite Anordnung war jede Wasserabgabe 
sistiert; die dritte Bedingung mußte umgekehrte Verhältnisse schaffen 
wie der Zuckerversuch: eine unmittelbare Aufnahme von Wasser durch 
die Gelenkoberfläche. 

Von den sehr zahlreichen Kombinationsmöglichkeiten dieser osmoti- 
schen Beeinflussungen mit verschiedenen Belichtungsarten wurden die 
folgenden verwirklicht: 

1. Dunkelversuche in Wasser, Paraffinöl, Zuckerlösung, 

2. Horizontal-symmetrische Beleuchtung des Gelenkes in Wasser und 

in Zuckerlösung, 

3. Beleuchtung des Gelenkes von oben in Wasser und in Paraffinöl. 

Bevor wir zur Schilderung der einzelnen Versuchsreihen übergehen, 
muß noch die Voraussetzung begründet werden, daß eine 1-molare Zucker- 
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lösung dem Gewebe mehr Wasser entzieht als die (verhältnismäßig) 
trockene Zimmerluft, mit der es vorher in dynamischem Gleichgewicht 
stand. Zunächst soll ein einfacher Vorversuch die tatsächliche Saug- 
wirkung der beiden Medien zeigen: Aus einer Kartoffelknolle wurden 
sechs möglichst gleiche Gewebescheiben herausgeschnitten; nach ge- 
nauer Ermittlung ihres Ausgangsgewichts übertrug ich drei davon in 
eine 1-mol. Rohrzuckerlösung, der Rest wurde gleichzeitig freihängend 
der Zimmerluft von 40% rel. Feuchtigkeit ausgesetzt. Dann wurde der 
Wasserverlust beider Gruppen in gleichen Intervallen durch Wägung 
festgestellt. Die folgende Tabelle zeigt das Ergebnis: 


Tabelle 7 (vgl. dazu Abb. 16). 














Verlust in % des Ausgangsgewichts 
Zeit 
in Luft in 1-volummolarer Zuckerlösung 
nach 90 Min. 6,7 14,4 
„ 180 „ 13,7 24,7 
» 360 „ 28,3 34,1 
» 540 „ 37,2 35,9 
» 24 Std. 69,3 35,7 
en we 76,0 35,0 





(Mittel aus je 3 Versuchen.) 


Saugpotential der Luft bei 40% relativer Feuchtigkeit: ~ 1200 Atm.) Temperatur 
Saugpotential einer 1-volummolaren Zuckerlösung 34,6 „ 20° C. 


Wie aus den beiden Zahlenreihen hervorgeht, hat der Zucker dem Ge- 
webe während der ersten 3 Stunden fast doppelt soviel Wasser entzogen 
& wie die Atmosphäre. Nach wei- 
% 4 teren 6 Stunden ist in der Zucker- 
lösung bereits Gleichgewicht er- 
reicht, während an der Luft die 
Austrocknung noch längere Zeit 
weitergeht. Damit verschiebt sich 
4 + + 5 à er WERL EEE. 2 
mehr zuungunsten des Luftver- 
alee or en Tee | a. suchs: beim Abbruch der Mes- 
1-vol. molarer aa” (% des Aus- sung nach 48 Stunden haben 
die Proben an der Luft schon 
mehr als die doppelte Menge Wasser verloren wie das Gewebe in der 
Lésung. 

Dieser scheinbar paradoxe Effekt ist vermutlich folgendermaßen zu 
erklären: Die enorme Saugkraft der Luft (1200 Atm.!) ruft zunächst in 
der Grenzschicht des Gewebes starke Entquellung der Zellwände hervor; 
dadurch entsteht ein „Schutzmantel‘ von sehr geringer Durchlässigkeit, 
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der die Wasserabgabe des Binnengewebes beträchtlich herabsetzt (vgl. 
dazu auch SEYBOLD 1931). 

In der Zuckerlösung dagegen bleiben die Zellmembranen der Ober- 
fläche gequollen und wasserpermeabel. 

Da durch eine Widerstandserhöhung aber nur die Geschwindigkeit 
des Ausgleichs verändert wird, muß bei der Annäherung an das statische 
Gleichgewicht schließlich das tatsächliche Verhältnis der wirkenden 
Saugkräfte zur Geltung kommen. — Ein ähnliches Phänomen scheint 
auch schon von älteren Autoren beobachtet worden zu sein: F. HABER- 
LANDT (1877) und WIESNER (1882) konnten feststellen, daß abgeschnit- 
tene Laubblätter beträchtlich schneller welken, wenn man sie vorher 


benetzt. 
A. Die Methode. 


Herrichtung der Versuchspflanze. 

Die technische Ausführung der geplanten Versuche ließ sich sehr ver- 
einfachen, wenn man statt mit ganzen Pflanzen mit abgeschnittenen 
Blättern experimentierte. Wir folgten darin Brouwer (1926), der diese 
Methode schon bei seinen Studien über die Nyktinastie von Canavalia 
ensiformis mit Erfolg angewendet hat. 

Die Präparations- und Montierungsarbeiten wurden wie immer schon 
am Vorabend des Versuchs vorgenommen, damit die unvermeidlichen 
Wund- und Erschütterungsreize bis zum Beginn der Messungen voll- 
kommen ausgeklungen waren. An der Mittelrippe des Blattes wurde 
ähnlich wie bei den früher geschilderten Versuchen ein Seidenfaden be- 
festigt; dann wurde die gesamte Blattspreite von der Rippe abgeschnit- 
ten und schließlich diese selbst auf etwa 4 cm Länge gekürzt. Diese 
Operation erwies sich als notwendig, um die Präparate bequem in die 
verwendeten Küvetten einführen zu können und vor allem, um eine 
mechanische Behinderung der Reaktion durch die untergetauchte La- 
mina zu vermeiden. Dieser scheinbar schwere Eingriff konnte unbedenk- 
lich gewagt werden, nachdem wir uns in zahlreichen Vorversuchen ver- 
gewissert hatten, daß dadurch die phototropische und nyktinastische 
Reaktionsfähigkeit des Gelenkes 4—5 Tage lang nicht im mindesten be- 
einträchtigt wurde. 

Die Entfernung der Lamina machte eine mechanische Stützung der 
Rippe notwendig, was sich am einfachsten durch das Aufbinden eines 
flachen Bambusstäbchens bewerkstelligen ließ. Alle Wundflächen wur- 
den sorgfältig mit geschmolzener Kakaobutter bepinselt. Nach der 
Durchführung der ganzen Präparation wurde der Blattstiel schließlich 
knapp oberhalb des Basalgelenkes abgeschnitten, unter Wasser um 1 cm 
gekürzt und im schräg nach oben gebogenen Rohrende eines Kugel- 
trichters mit Leickschem Porometerkitt eingedichtet und durch einen 
übergezogenen Gummischlauch mechanisch fixiert. Schließlich wurde 
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der Trichter luftblasenfrei mit Leitungswasser gefüllt und in eine parallel - 
wandige Spiegelglasküvette eingehängt, die später die Versuchslösung 
aufnehmen sollte; dabei wurde sorgfältig darauf geachtet, daß der Blatt- 
stiel seine natürliche Stellung beibehielt (vgl. Abb. 17). 


Die Meßmethode. 

Da sich bei diesen Versuchen eine mehrstündige Verfolgung der Reak- 
tionsbewegungen als nötig erwies, wurde die bisherige subjektive Beob- 
achtung zweckmäßigerweise durch eine automatische Registriermethode 
ersetzt. Die verwendete Einrichtung entsprach im wesentlichen der 
Prerrerschen Apparatur zur Darstellung der Schlafbewegungen. Als 
Schreibhebel diente ein 22 cm langer Strohhalm (,,Trinkstrohhalm“) mit 
einer Schreibspitze aus steifem Pergamentpapier, der in üblicher Weise 
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Abb. 17. Schema der Versuchsanordnung. 


an einem Seidenfaden aufgehängt war. Das Hebelverhältnis betrug 1:10. 
Die Registriertrommel lief mit einer Umfangsgeschwindigkeit von 24 mm 
pro Stunde; die Markierung der Abszisse besorgte ein elektromagneti- 
scher Zeitschreiber. — Auf derselben Trommel wurden stets zwei Paral- 
lelversuche gleichzeitig registriert. 


Die Lampen. 
Als Lichtquellen wurden dieselben Nitralampen wie in den vorigen 
Versuchen verwendet. Bei horizontal-symmetrischer Belichtung konnte 
die gleiche räumliche Anordnung gewählt werden wie bisher; dagegen 
erwies es sich bei den Oberlichtversuchen, um eine Behinderung der Re- 
gistriereinrichtung zu vermeiden, als notwendig, die Beleuchtungsein- 
richtung etwas zu variieren: Unmittelbar über dem Gelenk war ein 
kleiner Spiegel um 45° geneigt angeordnet, der die Strahlen der seitlich 
aufgestellten Lampe genau senkrecht nach unten reflektierte. Durch 
Umhüllung der Küvette mit schwarzem Papier wurde das direkte Seiten- 
licht abgeschirmt. 
Da in den folgenden Versuchen zur Erzielung möglichst starker 
Reaktionen ausschließlich Dauerbelichtung zur Anwendung kommen 
sollte, mußte für eine wirksame Kühlung der starken Lichtquellen Sorge 
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getragen werden. Jede Lampe hing knapp bis zur Fassung in einem 
großen, mit destilliertem Wasser gefüllten Glaszylinder, in dem eine ebene 
Kühlspirale aus Glasrohr deckelartig eingehängt war. Durch ent- 
sprechende Regelung des Kühlwasserstroms (Leitungswasser von 
10° C) ließ sich durch diese Einrichtung auch bei stundenlangem Dauer- 
betrieb jede Wärmestrahlung vermeiden. ° 

Die Flächenhelligkeit am Gelenk betrug unter Berücksichtigung aller 
Lichtverluste in sämtlichen Versuchen 950 Lux. 

Die zu verwendenden Lösungen wurden in verschlossenen Flaschen 
stets schon am Vortag in den Versuchsraum gebracht, so daß sie zu Be- 
ginn der Messungen bereits Zimmertemperatur angenommen hatten. 


Die Hilfsbeleuchtung. 

Alle Vorbereitungsarbeiten am Vorabend des Versuchs konnten noch 
unbedenklich bei weißem Licht ausgeführt werden. Am Versuchstag 
selbst wurden die letzten notwendigen Handgriffe, das Anstellen der 
Trommel, das Eingießen der Lösungen usw., beim gedämpften Licht 
einer gelben Dunkelkammerlampe vorgenommen, und ebenso die ge- 
legentliche Kontrolle der Registrierung bei den Dunkelversuchen. Ir- 
gendwelche phototropische Störungen wurden dadurch nicht verursacht. 
Da nach den Erfahrungen BERGANNs (1930) Spektralbezirke über 
540 uu selbst bei der hochsensiblen Haferkoleoptile nicht mehr tro- 
pistisch wirken, erschien bei unserem beträchtlich unempfindlicheren 
Versuchsobjekt die Anwendung orangen statt roten Hilfslichts nicht allzu 
gewagt. 

Die Auswertung der Kurven. 

Bei jeder der zu prüfenden Versuchsbedingungen wurden fünf bis 
sechs parallele Einzelmessungen ausgeführt. Um die direkt gewonnenen 
Bewegungskurven statistisch verwerten zu können, mußten sie zunächst 
zahlenmäßig erfaßt werden. Wir bedienten uns dabei folgender Technik: 
am Ende jedes Versuchs wurde mi. dem Schreibhebel ein großer Kreis- 
bogen gezogen, der zur genauen Festlegung des Hebeldrehpunktes im 
Ordinatensystem diente. Durch diesen legten wir dann eine Horizontale 
als Bezugslinie. Dann wurde die Länge des größeren Hebelarms als 
Radius in den Zirkel genommen und das ganze Kurvenfeld von der Be- 
zugslinie aus in gleichen, engen Abständen mit parallelen Kreisbögen be- 
schrieben. Diese ergaben die Ordinaten für die Auswertung der Kurven. 
Als Null-Lage galt aus später noch zu rechtfertigenden Gründen die 
Stellung des Gelenkes 20 Min. nach dem Eingießen der Lösungen (der 
Zeitpunkt, der beiden Lichtversuchen dem Beginn der Beleuchtung ent- 
spricht). Das Maß der Reaktion ergab sich aus dem gegenseitigen Ab- 
stand der Schnittpunkte jedes Kreisbogens mit der Kurve und der Null- 
linie. Aus den entsprechenden Einzelwerten der Vergleichsversuche 
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wurde dann das arithmetische Mittelgebildet und daraus nach den folgen- 
den Apparatekonstanten die tatsächliche Winkelbewegung des Gelenkes 
berechnet: 

a) Ansatzstelle des Übertragungsfadens an der Blattrippe: 30 mm 
von der Gelenkmitte. 

b) Verhältnis der Hebelarme: 1:10. 

c) 1 mm Ausschlag auf der Schreibtrommel = 0,19 Drehung des 
Gelenkes. 

d) Umrechnungsfaktor für die Kurvenordinate: 0,19. 


B. Die Versuche. 

Wie bei der Skizzierung des Arbeitsprinzips angedeutet wurde, glie- 
derten sich die Versuche in drei Gruppen: 

a) Beobachtung der Bewegungsreaktion des Gelenkes nach einer Ver- 
änderung des Außenmediums im Dunkeln. 

Anschließend daran eine Untersuchung der Photoreaktionen in den 
gleichen Medien: 

b) bei symmetrischer Seitenbestrahlung und 

c) bei Oberlicht. 

Die Versuche wurden für jede Serie zu zwei verschiedenen Tageszeiten 
begonnen, um einen etwaigen Einfluß der Nyktinastie berücksichtigen zu 
können: um 8 und 18 Uhr. 

Jede Einzelmessung fing mit einer Istiindigen Vorbeobachtung des 
Gelenkes in Luft an; traten während dieser Zeit keine störenden Os- 
zillationen auf, so wurden die Küvetten vorsichtig mit den Testflüssig- 
keiten gefüllt und zwar soweit, daß die Gelenke 1 cm hoch überdeckt 
waren. 

Bei den Lichtversuchen begann die Beleuchtung genau 20 Min. nach 
dem Eingießen der Medien und dauerte stets 2 Stunden. 

Die am Abend angesetzten Versuche wurden bis zum nächsten Morgen 
registriert, die Morgenversuche aus technischen Gründen nur 6 Stunden 
lang. 

Wegen der vorgeschrittenen Jahreszeit konnten für jede Versuchs- 
reihe nur zehn bis zwölf Parallelmessungen ausgeführt werden; diese 
Zahl genügte aber vollkommen zur eindeutigen Beantwortung der ge- 
stellten Fragen. 

Um Raum zu sparen, sind in den folgenden Tabellen wiederum nur 
die Mittelwerte in Winkelgraden angegeben und zwar entsprechend dem 
Sinn der registrierten Kurven für den jeweils zurückgelegten Weg. Das 
Gleiche gilt für die graphische Darstellung der Reaktionen. 

In den Tabellen finden sich die Ergebnisse der Morgen- und Abend- 
versuche nebeneinander vermerkt. Wegen ihres sehr ähnlichen Verlaufs 

genügte es, jeweils eine dieser beiden Gruppen kurvenmäßig darzustellen. 
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Für einige Stadien der Bewegung wurde auch hier wieder der mittlere 
Fehler errechnet. 
1. Die Dunkelversuche. 


Schon die Dunkelversuche brachten ein überraschendes Ergebnis: un- 
abhängig von der Tageszeit und der Richtung etwaiger früherer Be- 
wegungen erfolgt in allen drei Medien eine Aufwärtskrümmung des Ge- 
lenkes. Sie beginnt wenige Minuten nach dem Eingießen der Flüssig- 
keiten und entwickelt sich in folgender Stufenreihe: Wasser < 
Zucker — Paraffin. 

Mit dem Einsetzen dieser Reaktion kommen auffälligerweise die nor- 
malen tagesperiodischen Schwingungen vollkommen zum Stillstand. 
Eine nähere Untersuchung dieser interessanten Erscheinung konnte aber 





0 7 2 Fa 6 C4 4 Wh 
Abb. 18. Ubergangsreaktionen des Gelenks in Paraffinöl (,,P*‘), Wasser (,, W“) 
und 1-vol.-molarer Rohrzuckerlésung (,,Z*). 


nicht mehr in den Rahmen der vorliegenden Arbeit einbezogen werden, 
zumal sich zeigte, daB das Erléschen der Nyktinastie die phototropische 
Reaktionsfähigkeit des Gelenkes während der ersten Stunden nicht be- 
einträchtigte. 

a) Im Wasser (Tabelle 8, Abb. 18) reagiert das Gelenk während der 
ersten Viertelstunde zunächst mit einer leichten Senkung, die bei den 
Morgenversuchen etwas stärker ausfällt als am Abend; darauf folgt eine 
lstündige kräftige Aufwärtsbewegung, die das Gelenk um etwa 1,20 hebt. 
Damit ist für die nächsten 90 Min. ein vorläufiges Gleichgewicht erreicht; 
nach dieser Zwischenpause kommt die Reaktion von neuem in Gang: in 
dieser zweiten Bewegungsphase krümmt sich das Gelenk bis zum Ende 
der Beobachtung mit annähernd konstanter Geschwindigkeit aufwärts, 
wobei nach insgesamt 10 Stunden eine Hebung von 8,050 erreicht wird 
(Abendversuch). 

Planta Bd. 18. 21 
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Tabelle 8 (vgl. dazu Abb. 18). Mittelwerte aus je 5—6 Versuchen. 
Temperatur 19,5° C. 














Dunkelreaktion des Gelenks in 
Wasser 1-volummolarer Rohrzucker- Paraffinöl 
ein ee 
abends morgens abends morgens 
in® in ® in° in ® in ® 
— 60 +0,56 +1,00 —3,10 —2,20 +0,25 
Fällung! — — — — — — — Cr — - - —  — — rs er > 
— 20 +0,30 +0,15 —2,70 — 2,80 —0,57 
0 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
15 +0,30 +0,51 +1,70 +1,00 +0,82 
30 +0,72 +1,00 +3,20 +1,90 +1,70 
45 +1,00 +1,14 +4,00 +2,00 + 2,49 
60 +1,20+0, +1,18+0,24) +4,80+0,48] + 2,30-+.0,36) +3,25+0,48 
75 +1,10 +1,14 +5,50 +2,50 +3,86 
90 +1,10 +1,08 + 6,00 + 2,66 +4,35 
105 +1,07 +1,10 +6,50 + 2,80 +4,80 
120 +1,00+0,25| + 1,00+0, +6,90+0,14| +3,10-+0,49} +5,20+0,78 
150 +1,00 +1,00 +7,70 +3,55 +5,90 
180 +1,14 +1,10 +8,60 +4,20 +6,60 
210 +1,27 +1,29 +9,30 +4,80 +7,17 
240 +1,65 +1,58 + 10,00 +5,30 +7,70 
270 +2,00 +1,90 +10,80 +5,90 +7,88 
300 +2,37 +6,55 +8,90 
330 +2,82 +7,10 
360 +3,44 +8,00 
390 +4,15 +8,80 
420 +4,90 +9,60 
450 +5,55 +10,70 
480 +6,10 +11,50 
510 +6,65 + 12,30 
540 +7,20 + 12,90 
570 +7,70 + 13,50 
600 +8,05 + 14,00 

















b) Im Zucker (Tabelle 8, Abb. 18) beginnt die Aufwärtskrümmung un- 
mittelbar nach dem Zufügen der Lösung. Sie ist viel erheblicher als im 
vorigen Versuch: nach 1 Stunde beträgt sie schon 4,70. Danach steigt die 
Kurve weniger steil weiter, ohne daß jedoch die Bewegung zwischen- 
durch zum Stillstand kommt. Nach insgesamt 10 Versuchsstunden hat 
sich das Gelenk um +16,8° gedreht (Abendversuch). — Wie aus den 
Tabellen zu entnehmen ist, fällt die Reaktion am Morgen beträchtlich 
stärker aus als bei den Abendversuchen. 

c) Auch im Paraffinöl beginnt augenblicklich eine starke Aufwärts- 
krümmung der Gelenke: Nach 1 Stunde beträgt der Hebungswinkel 2,99, 
nach 2 Stunden rund 5° und am Ende des Versuchs (320 Min.) 9,50 


(Morgenversuch). 
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Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Bevor wir zur Besprechung der Einzelergebnisse übergehen, ist es 
zweckmäßig, die Faktoren zu analysieren, die für die beobachteten Reak- 
tionen verantwortlich sind. Wir gingen in allen Fällen von einem Organ 
aus, das sich annähernd im dynamischen Gleichgewicht mit seiner natür- 
lichen Umgebung, der Atmosphäre, befand: Wasserabgabe durch Trans- 
spiration und Wasseraufnahme aus dem Gefäßsystem waren einander 
gleich, der Wasserstrom, der das Gelenk in der Zeiteinheit passierte, blieb 
also + konstant. Durch die künstliche Veränderung des Außenmediums 
wurde nun eine Störung dieser Wasserbilanz hervorgerufen: eine Förde- 
rung oder Sistierung der Wasserabgabe bei gleichbleibender Wasserzu- 
fuhr. Die beobachteten Turgorkrümmungen sind, wie wir schon wissen 
(S. 315), als Übergangsreaktionen zu betrachten, die das Gelenk in einen 
neuen Gleichgewichtszustand überführen. In den gewählten Medien wird 
dabei entweder wieder eine neue dynamische Ruhelage erreicht, in der 
zwar die Volumverhältnisse der Gelenkhälften unverändert bleiben, das 
ganze Organ aber von Wasser durchströmt wird ; oder aber ein statisches 
Gleichgewicht, bei dem keine der Gelenkhälften mehr Wasser aufnimmt 
oder abgibt. Dieser Zustand ist bei oberirdischen Organen normalerweise 
niemals verwirklicht. In unseren Paraffin- und Wasserversuchen konn- 
ten wir ihn dadurch herstellen, daß wir das Saugspannungsgefälle zwi- 
schen Gelenk und Außenmedium Null werden ließen. 

Durch welche Faktoren wird jetzt Richtung und Größe der Über- 
gangsreaktion bestimmt? Da hier die „Saugkraft‘‘ der Umgebung auf- 
gehoben ist, müssen die im Organ bestehenden Saugkraftasymmetrien 
allmählich zum Ausgleich kommen (Ernest 1931). Die Endeinstellung 
des Gelenks wird dabei ausschließlich vom ursprünglichen transversalen 
Saugspannungsgradienten bestimmt. Die @eschwindigkeit, mit der dieses 
statische Gleichgewicht erreicht wird, hängt dagegen auch noch von 
einem zweiten Faktor ab: von der Wasserpermeabilität des ganzen 
Systems. Für die Intensität von Strömungen jeder Art sind die Be- 
dingungen des Oumschen Gesetzes maßgebend. Daraus folgt für os- 
motische Systeme, daß die Intensität ,,J“ der Wasserbewegung pro- 
portional ist der Saugspannungsdifferenz ,,S,;—S.“‘ und umgekehrt pro- 


portional dem Filtrationswiderstand „W“: I = Apr. Ersetzt man 


„W‘“ durch seinen reziproken Wert, die Permeabilität ,,P“, so ergibt 
sich: J = (S,—S,) : P. — Um es noch einmal zusammenzufassen: Die 
Endgröße aller beteiligten Zellen und damit der Gesamtwinkel der Be- 
wegung wird im statischen Gleichgewicht ausschließlich von den osmo- 
tischen Zustandsgrößen der Ursprungschen Volumgleichung (1916) be- 
stimmt; die Geschwindigkeit des Ausgleichs dagegen auch noch von 
der Wasserpermeabilität des ganzen Systems. 


21* 
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Wie liegen nun die Verhältnisse beim dynamischen Gleichgewicht 
und bei einer Bewegung, die das Gelenk in einen dynamischen Gleich- 
gewichtszustand überführt (Saugkraft, „genmedium > Saugkraftgejenk) ? 

In diesem Fall bleibt das Gelenk auch in seiner Endstellung .durch- 
strömt. Gleichgewicht ist jetzt erreicht, sobald Wassereinstrom und 
Wasserabgabe einander die Waage halten. Der Winkel der Ubergangsreak- 
tion wird dabei einmal vom Potentialgefälle bestimmt, in das das Gelenk 
eingeschaltet ist (Saugkraft | „genmedium/Saugkraftgerswasser); und weiter- 
hin, wie beim statischen Gleichgewicht, vom transversalen Saug- 
spannungsgradienten im Gelenk. Da aber hier der Gleichgewichts- 
zustand von der Wasserbilanz beider Gelenkhälften abhängig ist, muß 
jetzt der Endwinkel, anders als beim statischen Gleichgewicht, auch 
eine Funktion der Wasserpermeabilität des ganzen Systems sein. 
Unter diesen Bedingungen ist der Filtrationswiderstand also nicht nur 
für die Ablaufsgeschwindigkeit der Reaktion maßgebend, sondern auch 
für ihre Größe. Anderseits muß schon eine asymmetrische Veränderung 
der Wasserpermeabilität allein jede dynamische Gleichgewichtslage be- 
einflussen; eine Folgerung, auf die wir bei der Deutung des natürlichen 
Reaktionsmechanismus noch zurückkommen werden. 


Wir gehen bei der Besprechung unserer empirischen Befunde zweck- 
mäßigerweise von der Paraffin- und der Wasserserie aus, bei denen die 
Reaktionsverhältnisse zweifellos am einfachsten liegen. In beiden Flüs- 
sigkeiten müssen, wie wir sahen, die Saugkräfte des Gelenkes aufgehoben 
werden. Diese Absättigung erfolgt im Paraffinöl, das ja ein vollkom- 
menes Isolierungsmittel darstellt, allein von den Gefäßen des Blattstiels 
her; im Wasser dagegen auch noch unmittelbar von außen durch die 
Oberfläche des Gelenkes. Kommt es nun in diesen beiden Medien zu 
einer ungleichen Volumzunahme der oberen und unteren Polsterhälfte, 
und damit zu einer Veränderung der Gleichgewichtslage, so kann diese 
nach unserer früheren Ableitung nur durch eine ursprünglich vorhandene 
transversale Saugkraftasymmetrie im Gelenk verursacht worden sein. 
Wir werden also, da die beiden Medien gleichsinnig wirken, in ihnen 
gleichgerichtete Übergangsbewegungen erwarten müssen. Diese Voraus- 
setzung ist nun, wie unsere Kurven zeigen, tatsächlich verwirklicht: Im 
Paraffinöl wie im Wasser kommt es zu einer Aufwärtskrümmung des Ge- 
lenkes. Diese Reaktionsrichtung ist unter den gegebenen Bedingungen 
aber nur durch eine stärkere Wasseraufnahme der Gelenkunterhälfte 
zu erklären; ihre Saugkraft muß demnach (wenigstens am Tage!) höher 
sein als die der Gegenseite. 

Nach unserer Ableitung konnte erwartet werden, daß in den beiden 
Medien die Übergangsreaktionen nicht nur gleichgerichtet sein würden, 
sondern auch zum gleichen Endwinkel führen müßten. Wie ein Vergleich 
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der beiden Kurven (Abb. 18) zeigt, trifft das aber keineswegs zu: Die Be- 
wegung verläuft im Paraffinöl tatsächlich erheblich stärker alsim Wasser. 
Während im Paraffinöl die Gelenkkrümmung nach 5 Versuchsstunden 
über 9° ausmacht (womit die Endstellung noch keineswegs erreicht ist!), 
scheint im Wasser nach 80 Min. — bei einer Hebung des Gelenkes um nur 
1,20 — Gleichgewicht eingetreten zu sein: während der nächsten % Min. 
steht die Bewegung still und setzt erst nach dieser Pause ohne erkenn- 
baren Anlaß von neuem ein. — Dem gleichen quantitativen Unterschied 
zuungunsten der Wasserreaktion werden wir später noch einmal be- 
gegnen. 

Es ist nicht ganz leicht, eine eindeutige Erklärung für diese Erschei- 
nung zu finden; möglicherweise liegen die Dinge so, daß im Wasser auch 
die Seitenflanken des Gelenkes erheblich schneller ihre Saugkraft ab- 
sättigen können und dann durch ihren erhöhten Turgor die Biegsamkeit 
des ganzen Organs vermindern und gleichzeitig durch den so entstan- 
denen zusätzlichen Außendruck die Saugkraft der vertikalen Medianzone 
herabsetzen. 

Noch schwieriger sind die Ursachen für das abermalige Ingang- 
kommen der Reaktion nach der 1:/,stündigen Pause zu deuten. Es ist 
nicht ausgeschlossen, daß plötzliche Überdehnungserscheinungen an den 
Zellwänden der Gelenkunterseite dabei eine Rolle spielen. 

Aus den geschilderten Versuchen ergab sich weiterhin die Frage, ob 
in Paraffinöl eine Aufwärtskrümmung des Gelenkes auch dann eintritt, 
wenn die Wasserzufuhr durch den Blattstiel unterbunden ist. Dies ließ 
sich durch die folgenden einfachen Versuche entscheiden: Gelenk- 
präparate, denen gerade soviel Blattstiel- und Rippengewebe belassen 
wurde, daß in ihm zwei feine Glasnadeln als Zeiger befestigt werden konn- 
ten, wurden im Dunkeln unter Paraffinöl gebracht und ihr Krümmungs- 
winkel fortlaufend beobachtet. Auch bei dieser Anordnung trat schon 
innerhalb 1 Stunde eine beträchtliche Hebung des Gelenkes ein! 

Diese Reaktion ist prinzipiell ebenso zu erklären wie die früheren 
Paraffinversuche. Die Verhinderung der Wasserabgabe führt auch hier 
zu einem Übergang des dynamischen Gleichgewichts in ein statisches. 
Nur wird jetzt, da ja auch die Wasserzufuhr sistiert worden ist, keine voll- 
kommene Absättigung der Saugkräfte erreicht werden, sondern nur ein 
innerer Ausgleich der ursprünglichen Differenzen: Die Polsterhälfte mit 
der höheren Saugspannung entzieht der Gegenseite solange Wasser, bis 
das ganze Gewebe homogen geworden ist. Auch diese Verschiebung des 
Gelenkwassers muß naturgemäß zu einer Volumzunahme der Unterseite 
führen. 

Die gleichen Vorgänge spielten sich offenbar auch an medianen Längs- 
schnitten ab, an denen nach der vereinfachten Ursprungschen Methode 
(1923) eine Bestimmung der osmotischen Verhältnisse im Gelenk ver- 
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sucht wurde: Es kam hierbei schon im Paraffinöl zu erheblichen De- 
formationen des ganzen Gewebes, die eine Ermittlung der ,, Ausgangs‘- 
dimensionen völlig illusorisch machten. -— Nun hat kürzlich Ernest 
(1931) darauf hingewiesen, daß eine Bestimmung von Saugkraftgradien- 
ten im Gewebeverband nach der Ursprungschen Methode prinzipiell 
unmöglich ist. Was sich messen läßt, ist stets nur ein künstlich her- 
gestelltes statisches Gleichgewicht aller Zellen, in dem etwaige Saug- 
kraftdifferenzen ebenso zum Verschwinden gebracht worden sind wie in 
unseren Paraffinversuchen mit intakten Gelenken. Auf andere Schwie- 
rigkeiten, die bei unserem Objekt mikroskopische Saugkraftmessungen 
unmöglich machen, ist schon früher (S. 314) eingegangen worden. 


Wie lassen sich nun die Ergebnisse unserer Zuckerversuche in den 
Rahmen der bisherigen Analyse einfügen? Nach unseren früheren Er- 
fahrungen (Kartoffelversuch S. 316!) fördert eine hypertonische Zucker- 
lösung als Außenmedium die Wasserabgabe des Gelenkes gegenüber der 
Bilanz in Luft anfangs erheblich. Tritt nun im Osmotikum eine Krüm- 
mungsreaktion auf, so muß sie daher notwendigerweise auf eine ungleiche 
Volumabnahme der oberen und der unteren Polsterhälfte zurückgeführt 
werden. Nun wurde auch in diesen Versuchen eine Hebung des Organs 
beobachtet: Die Gelenkoberseite hat also offenbar relativ mehr Wasser 
verloren. — Unsere früheren Ableitungen haben ergeben, daß eine Be- 
wegung, die zu einem dynamischen Gleichgewicht führt, von zwei Fak- 
toren abhängen kann, von transversalen Asymmetrien der Saugkraft 
und der Permeabilität. Aus unseren Paraffin- und Wasserversuchen er- 
gab sich eine höhere Saugkraft der Gelenkunterseite. Das gleiche Gefälle 
muß nun im Zucker zu einer relativ größeren Wasserabgabe der Ober- 
hälfte führen, eine Voraussetzung, die mit der beobachteten Bewegungs- 
richtung durchaus übereinstimmt. Ob daneben auch noch gleichsinnige 
Permeabilitätsdifferenzen eine Rolle spielen (größere Wasserdurch- 
lässigkeit der Oberseite!), geht aus den bisher geschilderten Versuchen 
noch nicht mit Sicherheit hervor. 


2. Die Lichtversuche. 

Die folgenden Versuchsreihen sollen schließlich darüber Aufschluß 
geben, in welchem Sinn die beobachteten Reaktionen des Gelenkes auf 
eine Veränderung des Außenmediums durch Belichtung modifiziert 
werden. Da sich in den Kurven dieser Serien der Effekt der Bestrahlung 
auf eine bereits im Dunkeln ablaufende Bewegung auflagert, ergibt sich 
die wahre Lichtreaktion erst aus der etwaigen Abweichung der ermittel- 
ten Bruttokurven von den früher gefundenen Dunkelreaktionen. Die 
folgenden Tabellen enthalten daher neben den direkt gemessenen 
„Licht‘bewegungen noch einmal die entsprechenden Dunkelwerte und 
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schließlich die arithmetische Differenz aus ihnen als Maß der eigentlichen 
Lichtwirkung; in den Abbildungen wurden zur besseren Übersicht nur 
diese allein maßgebenden Differenzwerte graphisch dargestellt. 


a) Die Reaktionen auf horizontal-symmetrische Belichtung in Wasser 
und in Zucker. 

Wir betrachten zunächst den Einfluß symmetrischer Flankenbe- 
lichtung auf die Reaktion in Wasser (Abb. 19). Die Differenzkurve wird 
sofort nach Beginn des Lichtreizes ‚‚negativ‘‘ und bringt damit zum Aus- 
druck, daß das Licht die Aufwärtsbewegung des Gelenkes verzögert hat. 
Dieser Effekt hält noch lange nach der 2stündigen Belichtungsperiode 
an und erreicht nach insgesamt 7 Stunden mit einem Differenzwert von 
—3,5° seinen Höhepunkt. Dann klingt die Reaktion langsam ab, die 


+8’ 


+60 


a 
~ 
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Abb. 19. Photonastischer Effekt von horizontal-symmetrischer Belichtung (950 Lux x 120/) in 
Wasser (,, W*‘) und 1-vol.-molarer Rohrzuckerlösung (,„Z‘“). Y Beginn, A Ende der Belichtung. 


Kurve strebt wieder dem Dunkelwert zu, ohne ihn allerdings während der 
10stündigen Versuchszeit (Abendversuche!) ganz zu erreichen. 

Neben dieser allgemeinen Depressionswirkung fällt auf, daß die Licht- 
reaktion deutlich rhythmisch verläuft, ein Effekt, der nicht etwa erst 
durch die Mittelbildung vorgetäuscht wird, sondern in jedem Einzelver- 
such zu beobachten ist. Die möglichen Ursachen dieser Erscheinung 
werden noch diskutiert werden. 

In der Zuckerlösung hat symmetrisches Seitenlicht den entgegen- 
gesetzten Effekt wie im Wasser. Die Hebungsreaktion wird weit über den 
Dunkelwert hinaus verstärkt: Die Differenzkurve steigt sofort nach dem 
Einsetzen der Belichtung an und erreicht nach insgesamt 3 Stunden 
(also wiederum erst im Dunkeln!) mit +7,20° ihr Maximum. Danach 
fällt die Kurve allmählich wieder bis zum Nullwert ab, der am Ende der 
Abendversuche eben erreicht wird. Irgendwelche Oszillationen sind bei 
dieser Reaktion nicht zu beobachten. — Aus der Tabelle läßt sich 
weiter entnehmen, daß die Lichtwirkung am Morgen beträchtlich ge- 
ringer ist (maximale Differenz + 2,82). 
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Tabelle 9 


Reaktionen des Gelenks auf horizontal-symmetrische Belichtung in Wasser 


Mittelwerte aus 



































< Licht! 
Wasser morgens (8—14 Uhr) Wasser abends (18—6 Uhr) 
Salt Reaktion Reaktion Reaktion Reaktio 
in Min. | im Licht im Dunkeln | eee) im Licht ira Dunkeln —— 
in © in ® in ® in ® 
— 60 +1,46 +0,56 +0,09 + 1,00 
—20 |+0,30 +0,30 +0,15 +0,15 
0 0,00 0,00 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 
15 |+0,25 +0,30 —0,05 | —0,40 +0,51 —0,91 
30 | +0,38 +0,72 —0,34 | —0,27 +1,00 —1,27 
45 0,00 +1,00 —1,00 | +0,19 +1,14 —0,95 
60 |—0,30+0,30]} +1,20+0,26| —1,50 | +0,32+0,22| + 1,18+0,24| —0,86 
75 |-—0,48 +1,10 —1,58 | +0,13 +1,14 —1,01 
90 |—0,70 +1,10 —1,80 | +0,11 +1,08 —1,19 
105 |—0,93 +1,07 —2,00 | —0,40 +1,10 —1,50 
120 |—1,17+0,29| + 1,00+0,25| —2,17 | —0,61+0,23] + 1,00+0,20] —1.61 
150 |—0,23 +1,00 —1,23 | —0,09 +1,00 —1,09 
180 | +0,76 +1,14 —0,38 0,00 +1,10 —1,10 
210 | +0,84 +1,27 —0,43 | +0,13 +1,29 —1,16 
240 | +0,84 +1,65 —0,81 | +0,00 +1,58 —1,58 
270 | +1,04 +2,00 —0,96 | +0,11 +1,90 —1,79 
300 +0,44 +2,37 —1,93 
330 +0,91 +2,82 —1,91 
360 +1,14 +3,44 —2,30 
390 +1,20 +4,15 —2,95 
420 +1,40 +4,90 —3,50 
450 +2,10 +5,55 —3,45 
480 + 3,00 +6,10 —3,10 
510 +4,25 +6,65 —2,40 
540 +5,30 +7,20 — 1,90 
570 +5,95 +7,70 —1,75 
600 +6,50 + 8,05 —L35 




















Wie lassen sich nun die Befunde dieser beiden Versuchsreihen er- 
klären? Nach unseren früheren Ableitungen (S. 323) kann der abweichende 
Reaktionsverlauf im Licht durch eine Veränderung des vertikalen Saug- 
kraftgefälles oder der Permeabilitätsverhältnisse verursacht worden sein. 
Aus den Ergebnissen der Wasserversuche ist noch nicht eindeutig zu ent- 
nehmen, welcher dieser beiden Faktoren durch das Licht beeinflußt wird; 
denn die Reaktionsverzögerung (relative Senkung!), den die symmetri- 
sche Beleuchtung hier hervorgerufen hat, läßt sich ebensogut durch eine 
Saugkraftveränderung deuten wie durch eine asymmetrische Modi- 


fizierung des Permeabilitätszustandes. Eine weitergehende Aufklärung 
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(vgl. dazu Abb. 19). 
und Zuckerlösung. (Lichtintensität: 950 Lux. Temperatur: 19,5° C.) 
je 5—6 Versuchen. 



































— Dunkel! 
Zuckerlösung morgens (8—14 Uhr) Zuckerlösung abends (18—6 Uhr) 
Reaktion Reaktion Reaktion ktion 
ım Licht im Dunkeln ae im Licht ne ee gr: "US 
in ® in ® in ® in ® 
— 2,70 — 3,10 — 2,60 — 2,20 
BEE VEREIN | ses adamant” banks te ern en tint. ee abi ue, us. DNS 
— 2,70 — 2,70 — 2,80 — 2,80 
0,00 | 0,00 0,00 0,00 0,00 | 0,00 
+ 2,00 + 1,70 +0,30 | + 2,90 + 1,00 +1,90 
+ 3,60 + 3,20 +0,40 | + 4,60 + 1,90 +2,70 
+ 4,70 + 4,00 +0,70 | + 5,80 + 2,00 +3,80 
+ 5,70+0,82| + 4.800,49 +0,90 | + 6,75+1,14| + 2,30 +0,36! +4,45 
+ 6,60 + 5,50 +1,10 | + 7,40 + 2,50 +4,90 
+ 7,40 + 6,00 +1,40 | + 8,10 + 2,66 +5,44 
+ 8,00 + 6,50 +1,50 | + 8,70 + 2,80 +5,90 
+ 8,90+1,33| + 6,90+0,14| +2,00 | + 9,30+1,39| + 3,10+0,49] +6,20 
+ 10,20 + 7,70 +2,50 | +10,60 + 3,55 +7,05 
+ 11,40 + 8,60 +2,80 | +11,40 + 4,20 +7,20 
+12,10 + 9,30 +2,80 | +11,70 + 4,80 +6,90 
+ 12,80 + 10,00 +2,80 | +12,00 + 5,30 +6,70 
+ 13,30 + 10,80 +2,50 | +12,20 + 5,90 +6,30 
+ 12,30 + 6,55 +5,75 
+ 12,50 + 7,10 +5,40 
+ 12,80 + 8,00 +4,80 
+ 13,00 + 8,80 +4,20 
+ 13,30 + 9,60 +3,70 
+ 13,50 +10,70 + 2,80 
+13,70 +11,50 +2,20 
+ 13,80 + 12,30 +1,50 
+ 13,80 + 12,90 +0,90 
+ 14,00 + 13,50 +0,50 
+ 14,10 + 14,00 +0,10 

















des Reaktionsmechanismus bringen erst die Zuckerversuche: Wie wir ge- 
sehen haben, steigert das Licht die Hebungsreaktion in der Zuckerlösung 
weit über den Dunkelwert hinaus. Nun kann eine Veränderung der os- 
motischen Zustandsgrößen: S,, S; und W als Ursache dieses Effekts nicht 
in Frage kommen, denn jede Saugkraftverschiebung, die gleichzeitig die 
Lichtreaktion im Wasser verständlich machen soll, müßte ja im Zucker 
zu einer Abwärtskrümmung des Gelenkes führen, während wir tatsäch- 
lich eine Hebung beobachtet haben. 

Dagegen können die Resultate beider Versuche widerspruchslos durch 
eine asymmetrische Veränderung der Wasserpermeabilität erklärt wer- 
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den: Nimmt man nämlich an, daß allseitiges Licht im Gelenk einen verti- 
kalen Abfall der Wasserdurchlässigkeit von oben nach unten hervorruft, 
dann ist die Oberhälfte des Polsters trotz ihrer geringeren Saugspannung 
(vgl. S. 324) imstande, vorübergehend ebenso schnell oder selbst noch 
schneller Wasser aufzunehmen als die Gegenflanke; daraus resultiert 
die beobachtete Senkungsbewegung im Wasser. Nach dem gleichen 
Prinzip läßt sich auch die Reaktion im Zuckerversuch erklären: Die rela- 
tiv erhöhte Wasserdurchlässigkeit der oberen Gelenkhälfte muß den Ef- 
fekt ihrer geringeren Saugspannung noch steigern und zu einem schnel- 
leren Turgorverlust führen als im Dunkeln; tatsächlich verstärkt ja die 
Beleuchtung die Hebungsgeschwindigkeit des Gelenkes beträchtlich! 

Da mit dem Ende der Beleuchtung offenbar der ursprüngliche Dicht- 
heitsgrad allmählich restituiert wird, gleicht sich in beiden Versuchen die 
Differenz zwischen der Licht- und Dunkelkurve schließlich wieder aus. 

Endlich sei noch kurz auf die Rhythmik der Lichtkurve im Wasser 
eingegangen: Da hier der vertikale Gradient der Saugkraft im Gelenk ge- 
rade umgekehrt verläuft als der der Wasserpermeabilität, muß es zu 
Interferenzen der Absättigungsgeschwindigkeiten zwischen den beiden 
Polsterhälften kommen; daraus ergeben sich dann vermutlich die beob- 
achteten Oszillationen. 

Die bisher vorliegenden Angaben über die Lichtwirkung auf den Per- 
meabilitätszustand sind noch recht widerspruchsvoll: Einige Autoren 
(LEPESCHKIN 1909, TRÖNDLE 1910, BRAUNER 1922, 1924) glaubten eine 
Erhöhung der Plasmapermeabilität für Elektrolyte gegenüber dem 
Dunkelwert nachgewiesen zu haben, andere Forscher kamen zu nega- 
tiven oder selbst entgegengesetzten Resultaten (VAN DILLEWIIN 1927, 
Zycua 1928). 

Unsere bisherigen Ergebnisse sprechen zunächst nur mit großer 
Wahrscheinlichkeit dafür, daß das Licht die Wasserpermeabilität der Ge- 
lenkzellen beeinflußt. In welcher Richtung diese Veränderung geht, läßt 
sich aus ihnen aber noch nicht entscheiden, weil die beobachteten Effekte 
ebensogut auf eine relative Erhöhung der Durchlässigkeit in der Ober- 
hälfte wie auf ihre entsprechende Herabsetzung in der unteren Flanke zu- 
rückgeführt werden können. Zur endgültigen Aufklärung dieser Frage 
wurde in den letzten beiden Versuchsreihen die Wirkung einseitiger Be- 
strahlung in verschiedenen Medien studiert. 


b) Die Reaktionen auf Oberlicht in Wasser und in Paraffin. 


Die beiden letzten Versuchsreihen sollten, wie eben angedeutet 
wurde, schließlich noch darüber Aufschluß geben, ob das Licht die 
Wasserpermeabilität der Gelenkzellen erhöht oder erniedrigt. Wir gingen 
dabei von folgender Überlegung aus: Die Versuche des ersten Teils dieser 
Arbeit hatten ergeben, daß zwischen der oberen und unteren Hälfte des 
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Gelenkes keine merkliche Korrelation besteht. Man kann daher an- 
nehmen, daß einseitige Belichtung nur die Permeabilität der bestrahlten 
Flanke verändert, während die Gegenseite ihren ursprünglichen Dicht- 
heitsgrad annähernd beibehält. Beruht nun die Reaktionsverzögerung, 
die bei symmetrischer Beleuchtung im Wasser beobachtet wurde (relative 
Senkung!), auf einer Erköhung der Wasserdurchlässigkeit, so muß sich im 
Oberlicht dieser Effekt noch verstärken ; dagegen würde eine Permeabili- 
tätserniedrigung die Aufwärtsbewegung des Gelenkes über den Dunkel- 
wert hinaus beschleunigen. — Prinzipiell die gleiche Reaktion war auch 
in Paraffinöl zu erwarten. 

Als Maß der Lichtwirkung wurde wiederum die Abweichung der 
„Brutto“ lichtreaktion von der Dunkelkurve berechnet; in der Abb. 20 
sind wie früher nur die Differenzwerte dar- 
gestellt; dagegen enthalten die Tabellen 
wieder das vollständige Zahlenmaterial. 

Wir betrachten zunächst den Einfluß 
des Oberlichts auf die Reaktion im Was- 
ser (Abb. 20): Die Differenzkurve bleibt 
mehrere Stunden lang negativ, das Licht 
ruft also auch hier eine Verzögerung der 
Hebung hervor. Dieser Effekt ist im Ober- 
licht beträchtlich größer als bei symmetri- 
scher Flankenbestrahlung (vgl. Abb. 19). 
Die Divergenz erreicht schon nach 90 Min. 
ihr Maximum mit —5°, während sie nach 
der gleichen Zeit im Seitenlicht nur —1,2° 
ausmacht. — Ferner ist auf die interes- 
sante Tatsache hinzuweisen, daB die Diffe. ° 7 7 7 #* In 
cenzkurve hier noch während der Belich- om ne Rc. pr À re 9) 
tung umkehrt, ein Effekt, der nicht nur in in Luft “wear ung 
den Mittelwerten, sondern auch in jedem 
Einzelversuch deutlich in Erscheinung tritt. Dies wird verständlich, 
wenn wir uns daran erinnern, daß in Systemen, die einem statischen 
Gleichgewicht zustreben, Permeabilitätsänderungen nur den Verlauf 
der Übergangsreaktion beeinflussen können, nicht aber die Endein- 
stellung! 

Im Paraffinöl weicht die Lichtkurve von der Dunkelreaktion noch be- 
trächtlich stärker ab: Die Differenz nimmt im Oberlicht außerordentlich 
rasch zu und beträgt am Ende der 2stündigen Lichtperiode schon 
— 10,9%! Nach der Verdunkelung biegt die Kurve um, wobei allerdings 
der Abstand von den Dunkelwerten bis zum Versuchsende sich noch nicht 
verringert. Es ist nicht ausgeschlossen, daß der vollständige Sauerstoff- 
abschluß in diesem Medium bei längerer Versuchsdauer schon zu Stö- 
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Tabelle 10 (vgl. dazu Abb. 20). 
Reaktionen des Gelenkes auf Oberlicht in Wasser und Paraffinöl (Lichtintensität 





950 Lux, Temperatur: 19,5°C). Mittelwerte aus je 5—6 Versuchen. 
































Wasser morgens (8—14 Uhr) Paraffinöl morgens (8—14 Uhr) 
Zeit Reaktion Reaktion Reakti 
in Min. | jm Oberlicht | im Dunkein | Differenz | in Oberlicht im Dunkeln "oe 
in ° in® in ® in ® 
—60 | +2,50 +0,56 —1,63 +0,25 
mel, mm et ne 
—20 | +0,30 +0,30 —0,57 —0,57 
0 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 0,00 | 0,00 
Licht + 
15 | +0,30 +0,30 0,00 0,00 +0,82 + 0,82 
30 0,00 +0,72 —0,72 | —0,91 +17,0 — 2,61 
45 |—1,50 +1,00 —2,50 | —2,34 +2,49 — 4,83 
60 | —2,80+0,58] + 1,20+0, —4,00 | —3,60+0,72) +3,25-+0,48] — 6,85 
75 | —3,60 +1,10 " —4,70 | —4,63 +3,86 — 8,49 
90 |—3,90 +1,10 —5,00 | —5,42 +4,35 — 9,77 
105 | 3,90 +1,07 —4,97 | —5,70 +4,80 —10,50 
120 | —3,00+0,45| + 1,00+ 0,25} —4,00 | —5,70+0,85| + 5,20-+0,78} —10,90 
Dunkel > 
150 | —1,20 +1,00 —2,20 | —5,17 +5,90 —11,07 
180 | +0,49 +1,14 —0,65 | —4,90 + 6,60 —11,50 
210 | +1,60 +1,27 +0,33 | —4,70 +7,17 —11,87 
240 | +2,50 +1,65 +0,85 | —4,40 +7,70 —12,10 
270 | +2,70 +2,00 +0,70 | —4,17 +7,88 —12,05 
300 —4,10 +8,90 —13,00 























rungen im Gewebe führt; jedenfalls ist der Endast aller Paraffinkurven 
nur mit einiger Vorsicht zu bewerten. 

Wie die Zahlen für die Bruttoreaktionen zeigen, ist die Wirkung des 
Oberlichts in beiden Medien so stark, daß aus der ursprünglichen Auf- 
wärtskrümmung nicht nur eine relative, sondern vorübergehend eine 
absolute Senkungsbewegung wird, die erst nach längerer Zeit wieder zu- 
rückgeht. 

Wasser und Paraffinöl haben also die Reaktionsrichtung des Gelenkes 
vollkommen umgekehrt: es ist negativ phototropisch geworden. — Da bei 
dieser Versuchsanordnung die unbelichtete Unterhälfte des Polsters ihren 
ursprünglichen Permeabilitätsgrad offenbar beibehalten hat, kann diese 
primäre Abwärtsbewegung nach unseren bisherigen Erfahrungen nur 
durch eine Erhöhung der Wasserdurchlässigkeit in der bestrahlten Ober- 
hälfte erklärt werden. Hierdurch wird in beiden Medien die Wasserab- 
sättigung der belichteten Flanke beschleunigt: ihr Turgor steigt relativ 
schneller und biegt das Organ vorübergehend nach unten. Damit ist nun 
auch der Reaktionsmechanismus bei symmetrischer Beleuchtung auf- 
geklärt: Der vertikale Permeabilitätsabfall muß auch hier durch eine 
relative Erhöhung der Wasserdurchlässigkeit in der Gelenkoberseite zu- 
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stande gekommen sein. Das beweist aber, daß das Gelenk nicht nur in 
seiner Saugkraftverteilung dorsiventral ist, sondern auch in seiner Licht- 
empfindlichkeit. 


c) Die Mechanik der normalen Lichtturgorreaktionen. 


In den folgenden Zeilen soll schließlich versucht werden, aus den 
Analysen des zweiten Teils dieser Arbeit den Reaktionsmechanismus des 
Primärblattgelenkes in seinem natürlichen Medium zu erklären. Zur 
besseren Übersicht seien zunächst in der folgenden Tabelle die unter 
den verschiedenen Versuchsbedingungen beobachteten Bewegungen ver- 
gleichend zusammengestellt: 























Tabelle 11. 
Medium 
Belichtungsart 
Luft Wasser Zucker Paraffinöl 
‘ starke starke 
Dunkelheit Hebung Hebung Hebung 
Symmetrisches Hori- relative verstarkte 
zontallicht BE Senkung Hebung 
Vertikale Belichtung absolute starke 
niches Hebung | ges Senkung 
Vertikale Belichtung starke 
von unten Senkung 
Symmetrisches Ver- Senkung 








tikallicht 








Durch die Dunkelversuche in Wasser, Paraffinöl und Zucker konnte 
die relative Kräfteverteilung im ungereizten Gelenk ermittelt werden: 
es stellte sich heraus, daß die untere Polsterhälfte zum mindesten während 
der Tagesstunden (von 8—18 Uhr) durch eine höhere Saugspannung aus- 
gezeichnet ist. Dieses vertikale Gefälle wird unter normalen Verhält- 
nissen durch die hohe ,,Potentialdifferenz‘ zwischen Gelenk und Atmo- 
sphäre vermutlich dauernd aufrecht erhalten. 

Die ursprünglichen Permeabilitätsverhältnisse sind aus den Dunkel- 
versuchen nur schätzungsweise zu entnehmen. Immerhin macht der 
völlig aperiodische Gang der Bewegungen in Zucker und in Paraffinöl 
das Vorhandensein größerer Differenzen unwahrscheinlich. Allenfalls 
könnte aus dem Anfangsast der Wasserversuche (Abb. 18) auf eine ge- 
ringfügig höhere Durchlässigkeit der Gelenkoberseite geschlossen werden. 

Das wichtigste Ergebnis des vorigen Kapitels war der eindeutige 
Nachweis, daß das Licht die Wasserpermeabilität der Gelenkzellen er- 
höht. Davon muß nun die Wasserbilanz an der Luft in doppelter Weise 
betroffen werden: Der verringerte Filtrationswiderstand erleichtert ja 
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nicht nur die Wasseraufnahme, sondern auch die Wasserabgabe! Be- 
trifft diese Steigerung beide Seiten der Bilanz in gleichem Maße, so wird 
nur die Geschwindigkeit der Wasserdurchströmung beeinflußt, nicht aber 
der Turgorzustand des Gewebes. Tatsächlich scheint aber bei jeder Art 
von Belichtung die Wasserabgabe der gereizten Zellen weit stärker ge- 
fördert zu werden als ihre Wasseraufnahme; dadurch wird ihre Gesamt- 
bilanz im Licht stets negativ: es kommt zu einem Turgorverlust, der im 
einseitigen Licht die gereizte Flanke konkav werden läßt. 

Nun hatte eine gegebene Lichtmenge bei einseitiger Darbietung von 
unten einen sehr viel stärkeren Krümmungseffekt zur Folge als von oben, 
obgleich sich später zeigte, daß die Wasserpermeabilität der unteren 
Flanke relativ weniger erhöht wird. Für diese Erscheinung sind zwei Er- 
klärungen möglich: man kann erstens annehmen, daß die Wasserzufuhr 
nach der unteren Polsterhälfte größere innere Filtrationswiderstände zu 
überwinden hat, die durch die Belichtung nicht erniedrigt werden können. 
Dann muß eine Steigerung der Transpiration durch den Reiz auf dieser 
Flanke ein stärkeres Defizit der Wasserbilanz verursachen. Für diese 
Auffassung sprechen auch die Ergebnisse der Zuckerversuche, auf die 
unten noch näher eingegangen werden soll. Anderseits kann die beob- 
achtete Reaktionsdifferenz aber auch mit der besonders ausgeprägten 
Harmonikastruktur der unteren Flanke zusammenhängen, in der ein 
gegebener Volumverlust zu einer relativ stärkeren Längenänderung 
führen muß (vgl. Abb. 2). 

Die Reaktionen bei vertikal- und horizontal-symmetrischer Be- 
leuchtung sind wohl ohne weiteres zu verstehen. Da die Flanken des Ge- 
lenkes nach unseren Erfahrungen vollkommen unabhängig voneinander 
reagieren, ergibt sich aus der geschilderten Differenz der beiden Einzel- 
reaktionen rein mechanisch eine Senkungsbewegung des ganzen Organs. 

Schließlich sei noch auf einen scheinbaren Widerspruch zweier Ver- 
suchsergebnisse aufmerksam gemacht: Trotz prinzipiell gleicher Wirkung 
des Außenmediums wird durch horizontal-symmetrische Belichtung in 
Zuckerlösung der umgekehrte Effekt (Hebung!) hervorgerufen als in 
freier Atmosphäre (Senkung!). Dieser Gegensatz ist wohl in folgender 
Weise zu verstehen: Wie die Transpirationsversuche mit Kartoffel- 
parenchym gezeigt haben, entzieht eine 1-molare Zuckerlösung trotz 
ihrer wesentlich geringeren Saugkraft dem Gewebe zunächst sehr viel 
schneller Wasser als die Atmosphäre. Nun ist offenbar auch beim Ge- 
lenk der Wasserverlust im Zucker so stark, daß allein er die Reaktions- 
bewegung bestimmt, während der Einfluß der in viel geringerem Maß ge- 
förderten Wasserzufuhr fast bedeutungslos bleibt. 

Dagegen muß an der Luft der hohe Filtrationswiderstand der ent- 
quollenen Epidermisaußenwände jede Förderung der Wasserabgabe 
durch Plasmapermeabilitätserhöhungen abschwächen. Diesem relativ 
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verringerten Verlust steht aber die gleiche Erleichterung der Wasserzu- 
fuhr gegenüber wie im Zucker. Hier wird also der Effekt einer Ver- 
änderung der Plusseite der Wasserbilanz nicht mehr durch eine unver- 
hältnismäßig größere Minusseite überdeckt. Das Ausmaß und die Rich- 
tung der Reaktion werden durch die Differenz aus Wassergewinn und 
verlust bestimmt; da nun die Wasserversorgung der oberen Gelenk- 
hälfte nach unserer Voraussetzung geringere innere Widerstände zu über- 
winden hat, wird das Defizit dieser Flanke im Licht geringer sein als 
das der Gegenseite, das Gelenk krümmt sich nach unten. 

Auf Grund der geschilderten Versuchsergebnisse wird also für die 
phototropischen und photonastischen Reaktionen des Gelenkes folgende 
Erklärung vorgeschlagen: Die lichtinduzierte Erhöhung der Wasser- 
permeabilität verursacht in den Zellen des Gelenkes ein Defizit der 
Wasserbilanz. Bei asymmetrischer Bestrahlung führt der Turgorverlust 
der gereizten Flanke zu einer positiven phototropischen Krümmung. 
Da die Unterseite des Organs stärker reagiert, resultiert bei symmetri- 
scher Belichtung aus der Differenz der Flankenverkürzungen eine photo- 
nastische Senkung. 


Zusammenfassung. 

1. Das Laminargelenk der Primärblätter von Phaseolus multiflorus 
ist typisch dorsiventral gebaut: das Bewegungsgewebe der unteren 
Polsterhälfte ist größerzellig und zeigt eine charakteristische Harmonika- 
struktur, die auf der Oberseite nur andeutungsweise ausgebildet ist. 

2. Einseitige Belichtung des Gelenkes von oben oder von unten ver- 
ursacht positive phototropische Krümmungen des Organs. 

3. Die Reaktionsfähigkeit des Gelenkes ist dorsiventral verschieden: 
Belichtung der Unterflanke führt zu beträchtlich stärkeren Bewegungs- 
effekten. 

4. Dementsprechend verursacht symmetrisches Vertikallicht eine ab- 
wärts gerichtete nastische Bewegung des Organs. 

5. Die photonastische Reaktion des Gelenkes ist die quantitative 
Resultante der voneinander unabhängigen Lichtturgorreaktionen seiner 
Dorsal- und Ventralhälfte im Sinne der BLaauwschen Theorie. 

6. Zur Analyse des Mechanismus der Lichtturgorreaktionen wird das 
Verhalten spreitenloser Gelenkpräparate in charakteristischen Medien 
untersucht: in Wasser, hypertonischer Rohrzuckerlösung und in Paraf- 
finöl. 

7. Die Saugspannung der ventralen Gelenkhälfte ist im Dunkeln und 
im Licht (tagsüber) stets höher als die der dorsalen. 

8. Belichtung erhöht die Wasserpermeabilität der bestrahlten Ge- 
lenkflanke. Dieser Effekt ist in der Dorsalhälfte merklich größer als in 
der ventralen. 
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9. In Wasser und in Paraffinöl führt einseitige Belichtung des Ge- 


lenkes von oben zu negativen phototropischen Krümmungen. 

10. Auf Grund dieser Ergebnisse wird für den Mechanismus der nor- 
malen Lichtturgorreaktionen folgende Deutung vorgeschlagen: Die 
lichtinduzierte Erhöhung der Wasserpermeabilität verursacht an der 
Luft ein Defizit in der Wasserbilanz (erhöhter Wasserverlust!), das bei 
asymmetrischer Bestrahlung zu einem Turgorverlust der gereizten 
Flanke führt. Die im symmetrischen Licht beobachtete Nastie erklärt 
sich dementsprechend aus der geschilderten Dorsiventralität des Organs. 


Die vorliegende Untersuchung ist in den Jahren 1930—1932 im 
Botanischen Institut der Universität Jena auf Anregung von Professor 
Dr. L. BRAUNER ausgeführt worden. Dem Vorstand des Instituts, Herrn 
Professor Dr. O. RENNER, sind wir für sein freundliches Interesse am 
Fortgang der Arbeit und für die Bereitstellung aller notwendigen Hilfs- 
mittel zu herzlichem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DEN DURCHTRITT VON ELEKTROLYTEN MIT 
ORGANISCHEM ANION UND EINWERTIGEM KATION 
IN DIE ZELLEN VON BEGGIATOA MIRABILIS NEBST 
ALLGEMEINEN BEMERKUNGEN ZUM PROBLEM 
DER SALZPERMEABILITÄT. 


Von 
W. RUHLAND, H. ULLRICH und G. YAMAHA. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 6. August 1932.) 


Einleitung. 

In früheren Arbeiten von RUHLAND u. HOFFMANN (1926) und 
S. SCHÖNFELDER (1930) konnte unter Benutzung von Beggiatoa mirabilis 
als Versuchsobjekt gezeigt werden, daß für das Permeieren der Nicht- 
elektrolyte relativ einfache, wohl zu begründende Gesetzmäßigkeiten des 
Durchtritts bestehen. Es sei diesbezüglich auf die Zusammenfassung in 
der Arbeit von S. SCHÖNFELDER verwiesen, in der auch die allgemeine 
Gültigkeit solcher Gesetzmäßigkeiten erörtert wird. 

Neben den damals benutzten, nicht oder nur sehr schwach disso- 
ziierenden Stoffen sowie einigen anorganischen starken Elektrolyten, auf 
die zunächst im folgenden noch nicht eingegangen werden soll, waren 
schon in der gemeinsamen Arbeit des einen von uns mit HOFFMANN 
mehrere Hydrochloride von Alkaloiden und einige andere organische 
Basen — also organische Kationen — untersucht worden. Da sich in 
manchen Fällen bei den stärkeren oder schwächeren Elektrolyten Hin- 
weise auf eine gewisse Sonderstellung derselben gegenüber Anelektrolyten 
beim Permeieren ergeben hatten, schien es erwünscht, das Verhalten wei- 
terer Beispiele zu prüfen, als welche die Salze organischer Säuren, die in 
den früheren Untersuchungen kaum berücksichtigten organischen An- 
ionen, gewählt wurden. 

Daß für die Permeabilitätsuntersuchung dieser Stoffe wiederum das- 
selbe Objekt, Beggiatoa mirabilis, gewählt worden ist, ist in seinen un- 
gewöhnlichen Vorzügen begründet: 

1. Die Membran ist nicht kutinisiert, während bei anderen beliebten 
Objekten, wie der Epidermis von Tradescantia discolor, derjenigen der 
Schuppenblätter von Allium Cepa und auch bei manchen Wasserpflanzen 
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usw., die Cuticula das Bild von der Durchlässigkeit fälscht zugunsten der- 
jenigen für fettlösliche Stoffe. Die Membran bei Beggiatoa mirabilis ist 
ferner äußerst dünn; ihre Durchlässigkeit konnte an toten Fäden ge- 
messen (RUHLAND u. HOFFMANN 1925) und so groß befunden werden, daß 
Messungen am Plasmakörper dadurch nicht gestört werden können. 

2. Der Plasmaschlauch ist äußerst dünn, die Vakuole im Verhältnis 
zu ihm sehr groß. 

3. Der osmotische Überwert über das Außenmedium ist bei Beggiatoa 
mirabilis überaus niedrig (1,5 x 10-+G.M. Raffinose), so daß geringe 
Konzentrationen der Stoffe, insbesondere auch von schwerer löslichen 
oder in höherer Konzentration schädlichen, geprüft werden können. Er 
ist ferner völlig konstant. 

4. Die Kriechbewegungen sind eine sehr empfindliche Lebensäuße- 
rung, deren Störung ein leichtes Erkennen etwa im Versuch bewirkter 
Schädigungen ermöglicht. 

5. Die Methode der Messung beruht zwar, wie bei der plasmolytischen, 
auf osmotischem Wasserentzug aus den Zellen, doch fällt hier das bei 
jener bedenkliche? Abreißen der Protoplasten und seiner Grenzhaut von 
der Zellwand fort, da beide miteinander verwachsen sind. Der für die 
Feststellung der ,,Grenzkonzentration’’ gewählte Effekt des ,,Ein- 
knickens“ der Fäden infolge Wasserentzuges ist also an sich unschädlich 
und hat den weiteren Vorzug, leicht und scharf erkennbar zu sein. 

Die gelegentlich von anderer Seite (z. B. COLLANDER 1927) wohl er- 
hobenen Bedenken, es könnte dieses Objekt nicht nur quantitativ, son-- 
dern auch qualitativ in der Durchlässigkeit seiner lebenden Zellen von 
der gewöhnlicher Pflanzenzellen abweichen (Beggiatoa-,,Typ‘‘ der Per- 
meabilität), und deshalb den an ihm aufgedeckten Gesetzmäßigkeiten 
kein weiterer Geltungsbereich zukommen, dürften zerstreut sein, nach- 
dem ja bereits in der ersten einschlägigen Arbeit (RUHLAND u. HOFFMANN 
1925) charakteristische, mit Zellen anderen Ursprungs gemeinsame und 


1 Wir sind geneigt, eine Bedeutung cutinisierter AuBenmembranen nicht nur 
bei submersen Wasser-, sondern auch bei Landpflanzen in der Hemmung der Ex- 
osmose von Stoffwechselprodukten kleineren Molekularvolums zu suchen. Eine 
solche, zum Teil erstaunlich große Exosmose, insbesondere auch von Kohlen- 
hydraten (vgl. besonders BRAARND u. Foyx 1931), ist bei Wasserpflanzen mehrfach 
festgestellt worden und kann nur ökologisch, nicht dagegen vom Standpunkt der 
Permeabilität wundernehmen. Zwar sollen nach LANGE u. SmiTH (1930) diese 
exosmierenden organischen Stoffe, wenigstens bei Algen, wahrscheinlich nur toten 
oder kranken Zellen entstammen, doch stehen dieser Auffassung die Ergebnisse 
sorgfältiger Untersuchungen, z. B. von Krassınsky (1930), RoBERG (1930) und 
von BRAARND u. Foyn (1931) entgegen. Wir gedenken, auf diese Frage in näch- 
ster Zeit ausführlicher zuzukommen. 

2 Solche Bedenken gegen plasmolytische Methoden sind in letzter Zeit ins- 
besondere von Fr. WEBER (1931, 1932), ferner u. a. auch von ALBacH erhoben 
worden. 





22* 











340 W. Ruhland, H. Ullrich u. G. Yamaha: Über den Durchtritt 


von denen z. B. von Niederschlagsmembranen abweichende Züge der 

ässigkeit von Beggiatoa mirabilis hervorgehoben worden waren, 
und fernerhin insbesondere durch die weitere Arbeit von S. SCHÖNFELDER. 
In letzterer konnte auf breiter Grundlage gezeigt werden, daß ,,Lipoid‘‘- 
bzw. ätherlösliche und oberflächenaktive Stoffe einen gleicherweise be- 
schleunigten Eintritt in die Beggiatoa- wie in gewöhnliche Pflanzenzellen 
zeigen, im Gegensatz zu Niederschlagsmembranen. 

Bevor wir unsere Versuche und deren Ergebnisse darlegen, sei hier 
noch ganz allgemein auf gewisse Bedenken eingegangen, die sich an die 
Annahme einer angenäherten universellen Proportionalität von Mol- und 
Molekularvolumen anknüpfen, wie sie den oben erwähnten früheren 
Arbeiten zugrunde gelegt wurde, und wie sie bezüglich der Jonenvolumina 
im folgenden durchgeführt werden wird. Besonders die letztere sei des- 
halb nachstehend behandelt. 

Einstein (1906) hat bereits die aus der Hydromechanik stammende 
Srokessche Formel als erster auf molekulare Dimensionen angewandt 
und aus den Diffusionskoeffizienten die Größe der Zuckermoleküle ge- 
schätzt. R. Lorenz (1922) hat dann die mit so außerordentlichem Erfolg 
der Molekularkinetik zugrunde gelegte Formel auch für die elektrolyti- 
schen Ionen benutzt und erhält für ein homogenes kinetisches Feld (z. B. 
Wasser) in der Tat aus den Ionenwanderungsgeschwindigkeiten die 
Größenordnung der Ionenradien, oder, wenn die Ionen gemäß der STOKES- 
schen Formel als Kugeln gedacht werden, deren Volumina, welche die 

"Summe aller Einzelionenvolumina im Mol darstellen. Diese Ionenmol- 
volumina ® sind den Molvolumina V vergleichbar, wobei in der Regel 
®>V. Das Ionenvolumen stellt nun, wie sich gezeigt hat, im wesent- 
lichen den mit Teilchen erfüllten Raum dar, der in der VAN DER WAALS- 
schen Zustandsgleichung durch die Volumkorrektur b ausgedrückt ist. 


Die ,,Raumerfillungszahlen“ = Y (natürlich berechnet auf überein- 


stimmende Zustandspunkte) stehen ganz im Einklang mit den von 
VAN Laar (vgl. Lorenz 1922) erhaltenen Ergebnissen der Theorie der 
Zustandsgleichungen (allein ausgenommen die Anionen zweibasischer 
Säuren), so daß sogar die Ionenbeweglichkeiten erstmalig vorausberech- 
net werden konnten. Der ‚Mittelwert der Raumerfüllung‘, auf den ab- 
soluten Nullpunkt bezogen, Y,, ergibt sich nach verschiedenen Methoden 
sehr befriedigend zu 0,47. Für organische Ionen von gleicher Wertigkeit 
und Ladung hatte WEGSCHEIDER (1902) gefunden, daß sie im Mittel 
gleiche Wanderungsgeschwindigkeit besitzen, sofern sie aus gleichviel 
Atomen bestehen. Sie müssen gemäß.der Stokzsschen Formel auch 
gleiche Radien und gleiche Ionenvolumina haben. Dementsprechend 
steigen, wie R. LORENZ zeigte, mit steigender Atomanzahl und abnehmen- 
der Wanderungsgeschwindigkeit auch Radius und Volumen der ‚Ionen- 
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körper‘ regelmäßig an, die von Lorenz, falls Dichtebestimmungen fehl- 
ten, nun nach der Koprschen Formel berechnet wurden. Denkt man sich 
das Lösungsmittel als Continuum, so müssen die nach der StroxEsschen 
Formel berechneten Ionenradien um so richtiger sein, je größer das Ion 
und je weniger stark es geladen ist. Bei einwertigen organischen Anionen 
ist der Zusammenhang zwischen Ionenradius und Atomanzahl ein etwas 
anderer als bei den entsprechenden Kationen (R. Lorenz 1920), doch er- 
gibt sich auch bei ihnen das Volumen des uns nachstehend allein inter- 
essierenden Ionenkérpers sowohl nach der Koprschen Formel als auch 
nach dem ScHRÖDERschen Sterengesetz. 

Nicht nur aus der Ionenbeweglichkeit (Ionenleitvermögen) !, sondern 
auch aus deren hydrodynamischer Beweglichkeit, d. h. bei der Diffusion 
aus dem Diffusionskoeffizienten, ergibt sich bei Übergang von mikro- 
skopischen und ultramikroskopischen Teilchen zu Molekülen und Ionen 
aus der Ernsteinschen Formel 


nach LORENZ o als Molekül- oder Ionenradius. 

Besonders sei noch auf die anschauliche Deutung der ,,Raumerfiil- 
lungszahlen“ (a.a.0.S.257) von LorEnz hingewiesen, wobei insbesondere 
für das einfachste Beispiel, die organischen Kationen, das Volumen eines 
Ionenkörpers durch eine Stere und aus der Atomanzahl zu finden, aus- 
drücklich auf die Additivität der Steren bei der Bildung chemischer Ver- 
bindungen geschlossen wird. 

Theoretisch etwas andersartig, für unseren Zusammenhang im End- 
ergebnis aber gleichwertig, stellt sich die Sachlage nach den Veröffent- 
lichungen von H. BRINTZINGER und Mitarbeitern (1927—1930) dar. Im 
Gegensatz zu der dynamischen Behandlungsweise von R. LORENZ ist die 
des soeben genannten Forschers eine mehr elektrostatische. Er findet 
(BRINTZINGER 1927) in Dialyseversuchen (Diffusion des gelösten Stoffes 
durch eine Membran in sein reines Lösungsmittel) den ,,Dialysekoeffi- 
re der den präzisen Ausdruck für die Dialysegeschwindigkeit 


À = - In “ (aus dem ,,Abklingungsgesetz‘‘ c,= c,e-** sich ergebend) 


darstellt, als einfache Funktion des Molekulargewichts und damit auch 
des Molekular- bzw. Ionenvolumens, entsprechend auch den Erfahrungen 
bei der Ultrafiltration. Während Lorenz die Hydratationstheorie (aller- 
dings für große organische Ionen) ablehnt, glaubt BRINTZINGER, daß die 
(kleinen) Ionen wie jedes elektrisch geladene Körperchen im Lösungs- 
wasser mit einer Hülle (Ionenhydrate) desselben infolge der Polarisation 


1 Nach der Formel K = 6270U, wo K die auf das Teilchen wirkende Kraft, 
7 der Reibungskoeffizient der Flüssigkeit, o der Teilchenradius, U die Beweglich- 
keit des Teilchens infolge K sind. 
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der bipolaren Wassermoleküle umgeben sei, so daß also auch im Dialyse- 
koeffizienten diese Größe der ,, Wasserhülle‘‘ neben derjenigen der ‚‚Ionen- 
atmosphäre‘ zum Ausdruck kommt. Beide Größen müssen bei vergleich- 
baren, z. B. ein-ein- oder zwei-ein-Salzen mit der Zahl der Ladungsein- 
heiten und der „Ionengröße‘‘ zusammenhängen, und zwar proportional 
der ersteren und umgekehrt proportional dem Quadrat des Ionenradius 
sein, also eine einfache Beziehung zur elektrischen Feldstärke! an der 
Ionenoberfläche haben. Der Dialysekoeffizient, als Funktion der Größe 
der ,,Wasser- und Ionenatmosphäre‘‘, muß also demnach auch eine solche 
des elektrischen Feldes an der Ionenoberfläche darstellen, die für ein-ein- 
oder zwei-ein-Salze mit gleichem Anion und verschiedenen Kationen oder 
variierenden Anionen und gleichem Kation von ihm als von linearer Art 
experimentell festgestellt wird. Nach diesen Anschauungen hat man den 
Einfluß von Lösungsgenossen also als Konkurrenz der Ionen um die sie 
umgebenden Wassermoleküle anzunehmen, die, wenn er zur Verkleine- 
rung der ‚‚Wasseratmosphäre“, etwa unter dem Einfluß zugesetzter Elek- 
trolyte führt, mit zunehmender Stärke des elektrischen Feldes an der 
Ionenoberfläche der letzteren ihren Ausdruck in einer Erhöhung der Re- 
aktionsfähigkeit und einer Zunahme der Diffusionsgeschwindigkeit findet. 

Wir sind auf diese Zusammenhänge hier etwas näher eingegangen mit 
Rücksicht auf eine als solche sehr willkommene, in diesem Falle aber 
unseres Erachtens weit über das Ziel hinausschießende Kritik GIcKL- 
HORNS (1931) an den physikochemischen Grundlagen der Ultrafilter- 
theorie. Soweit wir sehen, stehen diese vielmehr durchaus mit den mo- 
dernen Anschauungen der physikalischen Chemie im Einklang, wie z. B. 
auch neuerdings von LUNDEGARDH (1932) bezeugt wurde. 


I. Methodische Vorbemerkungen. 

Wenn auch die Methode der Permeabilitätsbestimmung an Beggiatoa 
mirabilis in den Untersuchungen von RUHLAND u. HOFFMANN (S. 26ff.) 
sowie von SCHÖNFELDER (S. 421ff.) eine schon recht befriedigende Lösung 
gefunden hatte, so blieben doch noch zwei Änderungen sehr wünschens- 
wert. 

Die erste betrifft die Strömungskammern, in denen die Beggiatoen je- 
weils mit der zu prüfenden Lösung umspült werden; bei osmotischem 
Uberwert der letzteren kann man dann die an Stelle von Plasmolyse auf- 
tretenden Knickungen unter dem Mikroskop sofort beobachten. Die 
älteren mit Hilfe von Paraffin gekitteten Kammern lassen sich schlecht 
reinigen und werden sehr leicht undicht, besonders wenn man sie mit 
größerer Geschwindigkeit durchströmen läßt. Das bedingt viel Zeit- 





1 ¢ = 2, wobei e die Feldstärke, z die Wertigkeit des Ions und e das elek- 


7? 


trische Elementarquantum darstellen. 
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verluste beim Arbeiten. Auch ist Paraffin manchen noch zu untersuchen- 
den Stoffen gegenüber nicht ganz indifferent. Besser sind folgende Kam- 
mern: Ein dünnes Glasrohr wird in der Mitte aufgeblasen und die ent- 
standene Blase flachgedrückt, so daß der Innenraum nur etwa 0,2 mm 
Höhe besitzt. Die Erweiterung muß sehr dünnwandig sein. In der Mitte 
wird sie mit Hilfe von Kanadabalsam auf einen Objektträger gekittet und 
ebenso auf der Oberseite optisch einwandfrei mit einem Deckglas ver- 
bunden. Dann sind Beobachtungen von Objekten in der Kammermitte 
mit Hilfe der Zeıssschen Wasserimmersion D* oder anderen Objektiven 
mit nicht zu geringer Brennweite sehr gut möglich. Nur am Rande der 
Kammer wird das Gesichtsfeld durch optische Verzerrungen unklar. 

Jede Kammer wird mit Beggiatoa durch Ansaugen von Material von 
einer Seite her gefüllt und wie früher nach etwa Istiindiger Pause, wäh- 
rend welcher die Fäden durch ihre Schleimabsonderung festhaften, luft- 
blasenfrei mit Hilfe von Fahrradventilschlauch an die Strömungsappa- 
ratur angeschlossen, und zwar in der Weise, daß man dabei aus ihr einen 
Tropfen Flüssigkeit austreten läßt. Es kamen nur solche Kammern zur 
Benutzung, deren Lumina beim Durchströmen mit Wasser von einer ein- 
gefüllten, kräftig gefärbten Toluidinblaulösung innerhalb 5 Sek. voll- 
kommen befreit waren. 

Die zweite Änderung betrifft die Strömungsapparatur selbst. Ihre 
Ausführung gestattet jetzt, die Kammern ohne Abtrennung derselben 
von der Versuchslösung oder einem anderen Medium beliebig oft nach- 
einander durch einfache Drehung eines Winkelhahnes durchströmen zu 
lassen. Der Winkelhahn ist durch Glasrohr direkt mit einem Tropftrichter 
verbunden. Ein zweiter Tropftrichter kann an dem anderen Hahn- 
schenkel, Glas dicht an Glas, mit Gummischlauch angeschlossen werden. 
Der dritte Schenkel ist ein nur etwa 3 cm langes Kapillarrohr von etwa 
180cmm Inhalt und gleichem äußerem Durchmesser wie die Kammer- 
rohre, so daß diese ebenfalls Glas dicht an Glas angeschlossen werden 
können. Der Glashahn ist so gut eingeschliffen, daß er erforderlichenfalls 
auch ohne Fett dicht hält. Bei Zwischenstellung sistiert er beide Flüssig- 
keitsströme. 

Beim Arbeiten mit CO,-freien Lösungen wurden auf die Tropftrichter 
Natronkalkrohre aufgesetzt. Andernfalls wurden die Trichter aber nur 
lose mit Glasnäpfchen zugedeckt. Alle sonstigen methodischen Fragen, 
wie Herstellung der Lösungen usw. wurden wie in den Arbeiten von RuH- 
LAND u. HOFFMANN sowie von S. SCHÖNFELDER behandelt und werden 
daher hier nicht nochmals besprochen. Wie bei S. SCHÖNFELDER wurden 
hier auch nur ,,Momentanversuche‘* durchgeführt, bei denen also die- 
jenige Konzentration einer Substanz ermittelt wird, welche bei 50% der 
Beggiatoa-Fäden gerade noch erkennbare osmotische Knickungen hervor- 
ruft. Spezielle Angaben über die Herstellung mancher benutzter Salze 
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sind jeweils bei diesen verzeichnet. Die in vorliegender Arbeit ermittelten 
Grenzkonzentrationen lassen sich ohne weiteres an die in den genannten 
Arbeiten mitgeteilten anschließen und im Zusammenhang mit ihnen aus- 
werten, wie die zur Kontrolle wiederholten Versuche mit Raffinose, Rohr- 
zucker und Chinasäure beweisen. 


II. Das Solwasser von Artern als Milieu von Beggiatoa mirabilis 
und seine Bedeutung für die Permeabilität. 
a) Einleitung. 

Der hohe Gehalt an verschiedenen Salzen im genannten Solwasser, 
dessen physiologische Wirkung man nicht vernachlässigen darf, geht am 
besten aus der Analyse desselben hervor, die vom Juli 1915 stammt und 
von Korkwırz (1918) veröffentlicht wurde. Wegen ihrer grundlegenden 
Bedeutung für unsere Arbeit sei sie hier nochmals wiedergegeben: 


eo 22 400 mg/l tee <6 5. a Se 2 045 mg/l 
ue 7 pie 3142 „ D RE 15 426 ,, 
ee ae à schwache Reaktion CaO ......... 2004 „ 
ar crc nicht nachweisbar ee 52 „ 
APRES a a 


Gesamthärte 273,2 D.G.; Bleibende Härte 255 D.G.; Spezifisches Gewicht 
bei 15°C 1,031. 


Diese Angaben bedürfen nach einer Analyse der Arterner Sole, die uns 
von der Preußischen Hüttenwerke A.G., Abteilung Saline Artern, freund- 
lichst zur Verfügung gestellt wurde, noch einer Ergänzung. Es können 
nämlich noch Spuren von Br’ und J’ bis zu 0,03 mg/l bzw. 0,002 mg/l 
darin vorkommen. Die Angabe in dieser Analyse, daß SO; in der Sole 
auftreten soll, können wir dagegen nicht bestätigen, denn eine sofortige 
Reduktion von KMnO, bleibt aus. Eine solche tritt vielmehr deutlich 
nach Entfernung des Cl’ erst nach Schwefelsäurezusatz auf, rasch aber 
erst beim Erwärmen. Damit wird noch ein Gehalt an organischen Stoffen 
angezeigt. Bei ganz frischem Wasser, direkt aus dem Quellbecken, ist 
diese Reduktion jedoch gering; sie nimmt zu im Solgraben sowie beim 
Stehen in Gefäßen, in denen zweifellos, wie auch im Solgraben, Mikro- 
organismen für weitere Bildung löslicher organischer Stoffe sorgen. 


b) Die Bedeutung des Gehalts des Solwassers an verschiedenen Salzen 
für die Permeabilitätsverhältnisse von Beggiatoa mirabilis. 
a) Die Bedeutung des Gehalts an verschiedenen Kationen und Anionen nicht 
flüchtiger Säuren. 

Die große Zahl anorganischer Salzionen im Arterner Salzwasser er- 
schwert natürlich zunächst die Beurteilung der Permeabilitätsverhält- 
nisse besonders für darin gelöste dissoziierte Substanzen. Aus diesem 
Grunde wäre es erwünscht, mit Beggiatoa mirabilis Versuche in einfacher 
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zusammengesetzten Lösungen auszuführen. Reines destilliertes Wasser 
anzuwenden verbietet sich aber bei unserem Objekt wegen mangelnder 
Isotonie. Wendet man in destilliertem Wasser oder auch in Leitungs- 
wasser gelösten Zucker (oder Glycerin) als Tonicum an, so sterben die 
Fäden sehr rasch ab. Die Beggiatoen sind also wie wohl alle anderen 
typischen Salzwasserorganismen von der Anwesenheit ganz beträchtlicher 
Mengen anorganischer Ionen abhängig. Ebensowenig wird aber die Lö- 
sung nur eines Salzes wie NaCl infolge Störung des Ionenantagonismus 
vertragen. 

Es wurde zunächst versucht, Beggiatoa mirabilis in eine isotonische 
Lösung eines Antagonistenpaares, nämlich von NaCl + CaCl, zu bringen, 
deren relativer Gehalt an Na und Ca * dem des Arterner Wassers ent- 
sprach. Eine Stammlösung mit 0,8 m NaCl! und 0,1 m CaCl,? erfüllt 
weitgehend diese Bedingungen. Sie wurde zunächst aufs Doppelte ver- 
dünnt. Im Versuch in der Strömungskammer erwies sie sich bereits als 
hypotonisch. Die Fäden vertragen sie aber sehr gut. Sie sehen darin 
nach 24 Stunden noch gesund aus und sind auch noch beweglich. 

Eine Verdünnung der Stammlösung auf nur 0,68 m NaCl + 0,085 m 
CaCl, ergab beim entsprechenden Versuch an 5% der Fäden Knickungen, 
war also hypertonisch. Erst eine Lösung mit 0,64 m NaCl + 0,08 m CaCl, 
war isotonisch, d. h. sie ergab an den Fäden keine Knickungen, weder 
wenn die Fäden sich zunächst in Solwasser befanden und dann die 
Lösung zugelassen wurde, noch umgekehrt. Diese Lösung wurde aber 
nicht von allen Fäden so gut vertragen wie die verdiinntere. Nach 
24 Stunden fanden sich z. B. immer einige geknickte oder zerstörte Fäden 
darin vor. 

Die isotonische Lösung ist nicht isosmotisch mit dem von uns be- 
nutzten Solwasser. Dessen Gefrierpunktserniedrigung A wurde zu 2,27° C 
als Durchschnittswert von drei Messungen gefunden®. Das isotonische 
Chloridgemisch hatte A = 2,704 C. Bei ¢ = 18° würde das nach 
RENNER; Berechnungen (vgl. RuHLAND u. HorrMann S$. 20) einen os- 
motischen Überwert von 35,1—29,4 — 5,7 Atm. bedeuten, der ent- 
sprechend der Versuchsanstellung ‚momentan‘ und zwar durch Ein- 
treten gelöster Substanzen ausgeglichen wird. Offenbar wird aber der 
kolloidale Zustand des Plasmas durch die isotonische Lösung verändert, 
da ja in dieser Schäden zu beobachten sind. Das zeigt sich auch in einer 
Änderung der Permeabilitätseigenschaften. Bestimmt man nämlich an 


1 NaCl DAB 6 verschiedener Herkunft erwies sich stets als ungeeignet, da die 
Lösungen etwas sauer reagierten. Nur NaCl geglüht zur Analyse von SCHERING- 
KAHLBAUM war brauchbar. 

2 Der Cl’-Gehalt einer ziemlich konzentrierten Lösung des Salzes von ScHE- 
RING-KAHLBAUM wurde mit AgNO; titriert. Dann wurde volumetrisch gearbeitet. 

3 RuHLAND und Horrmann fanden früher 2,196° C. 
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Beggiatoa mirabilis-Fäden in dieser Lösung sofort nach deren Einbringen 
den Grenzwert für Raffinose im Momentanversuch, so beträgt er bereits 
0,00030 G.M. gegen 0,00015 G.M. im Solwasser. Die Permeabilität für 
die großmolekulare Raffinose ist also fast augenblicklich erheblich ge- 
stiegen. Nach etwa 4stündigem Verbleiben der Fäden im isotonischen 
Chloridgemisch zeigte sich dasselbe Ergebnis. Nach 24 Stunden aber war 
die Permeabilität darin weiterhin erhöht. Der Grenzwert für Raffinose 
betrug dann nämlich 0,0005 G.M. Für kleinermolekulare Stoffe — ge- 
prüft wurde in diesem Falle ameisensaures Na — ist dagegen bei sofor- 
tiger Untersuchung kein Unterschied in den Grenzkonzentrationen fest- 
stellbar gewesen. Diese betrugen in beiden Fällen 0,05 G.M. Das bezüg- 
lich des Molekularvolums dazwischenliegende Na-Benzoat zeigte bei 
0,0012 G.M., d. i. der Grenzkonzentration im Solwasser, erst an 40% der 
Fäden Knickungen. Eine höhere Konzentration wirkte leider schon gif- 
tig, so daß es sich hier nicht entscheiden läßt, ob die Permeabilität im 
Chloridgemisch erhöht wurde, oder ob schon schädigende Einflüsse auf 
die Zellen vorlagen. 

Ein solches einfaches Gemisch reiner Chloride besitzt nun die er- 
wünschte Eigenschaft, zugesetzte freie organische Säuren praktisch nicht 
abzupuffern, da es wenigstens keine gemeinsamen Ionen mit ihnen ent- 
hält. Es schien also verlockend, in ihm die Permeabilität der freien 
Säuren im Vergleich mit der ihrer Salze zu untersuchen. Es zeigte sich 
jedoch, daß die in Frage kommenden Säurekonzentrationen die Reak- 
tion sehr stark änderten. Löst man z. B. freie Äpfelsäure darin, so ist 
diese noch in einer Konzentration von 0,00020 G.M. bei gleichzeitiger 
Anwesenheit von 0,0003 G.M. Raffinose (= Grenzkonzentration im 
Chloridgemisch) so schädlich, daß keinerlei Knickungen auftreten, die 
Fäden ihre Bewegungen sofort sistieren und nach einiger Zeit zugrunde 
gehen. Das px beträgt dann bereits 5,661. Ganz entsprechend waren 
höhere Konzentrationen der Äpfelsäure (geprüft wurden 0,01, 0,001, 
0,00050 G.M.) äußerst giftig. Ebenso verhielt sich die in dem Chlorid- 
gemisch schwer lösliche Benzoesäure, die auch in gesättigter Lösung keine 
Knickungen ergab, also wesentlich giftiger wirkte als im gepufferten Sol- 
wasser (vgl. dazu später S. 353). 

Diese Versuche zeigen jedenfalls, daß die übrigen Ionen des Solwassers 
für das Permeabilitätsverhalten von Beggiatoa mirabilis trotz des hohen 
NaCl-Gehaltes darin noch von wesentlicher Bedeutung sind, wie das ja 
auch nach den Erfahrungen OsTERHOUTS und anderer Forscher an 
Meeresalgen zu erwarten war. Der Zusatz von SO{-Ionen (CaCl, 
0,08 G.M., NaCl 0,625 G.M. und Na,SO, 0,01 G.M.) ergab bereits für 


1 Alle p,-Bestimmungen erfolgten mit der Chinhydronelektrode und wurden 
öfters durch die Wasserstoffelektrode kontrolliert, wobei niemals erhebliche Diffe- 
renzen auftraten. 
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Raffinose einen dem in Solwasser näher liegenden Grenzwert als oben, 
nämlich 0,00020 G.M. Die Isotonie blieb bei dieser Veränderung voll- 
kommen gewahrt. Gibt man noch Mg”-Ionen, etwa in der Konzentration 
wie im natürlichen Solwasser hinzu, so kommt man zu folgender Zu- 
sammensetzung einer Lösung, die wir als ,,Kiinstliches (karbonatfreies) 
Solwasser“‘ bezeichnen: NaCl 0,62 G.M., CaCl, 0,08 G.M., Na,SO, 
0,01 G.M., MgSO, 0,00485 G.M. Im Vergleich mit natürlichem Solwasser 
fehlen also außer Karbonaten nur noch Spuren von Br’ und J’. 

Diese Lösung war im Versuch isotonisch. Sie besaß eine Gefrierpunkts- 
erniedrigung A = 2,675°C. Ihr px betrug etwa 5,2 (gemessen mit der 
H’-Elektrode)!, wobei zu bemerken ist, daß sie ihrer Herstellung ent- 
sprechend in Bezug auf CO, mit der Luft des Laboratoriums annähernd 
im Gleichgewicht stand. In der Tat wurde auch colorimetrisch das px des 
zur Herstellung benutzten destillierten Wassers annähernd gleich ge- 
funden (px = etwa 5,6). Die Hoffnung aber, daß für große Moleküle nun- 
mehr normale Permeabilitätsverhältnisse herrschen würden, erfüllte sich 
nicht. Raffinose ergab darin einen Grenzwert von etwas weniger als 
0,00020 G.M., jedoch näher daran als an 0,00015 G.M., d. h. dem nor- 
malen Grenzwert in natürlichem Solwasser. Dessen besondere physio- 
logische Wirkung auf die Permeabilität konnte also nur auf seinem Ge- 
halt an CaCO, bzw. Ca(HCO,), beruhen, sei es durch Stabilisierung des 
Pu oder auf andere Weise. Die Mitwirkung von Phosphationen erscheint 
ausgeschlossen, da sie auch in Spuren im natürlichen Arternwasser nicht 
nachzuweisen waren. 


c) Die Notwendigkeit des Karbonat- und Bikarbonatgehalts im Solwasser 
zur Aufrechterhaltung normaler Permeabilitätsverhältnisse. 

Aus der Angabe von KoLkwırz über die Härte geht bereits ein hoher 
Gehalt des Solwassers von Artern an Karbonaten und Bikarbonaten her- 
vor. Die ganz beachtliche Differenz zwischen Gesamthärte und bleiben- 
der Härte zeugt besonders von reichlichem Bikarbonatgehalt. Es war 
daher bei dem Fehlschlagen oben beschriebener Versuche anzunehmen, 
daß den Karbonaten im natürlichen Arterner Wasser eine wesentliche 
Bedeutung bei der Erhaltung des physiologischen Gleichgewichts zu- 
kommt. Deren Klärung war jedoch unerläBlich: für Permeabilitätsunter- 
suchungen, obwohl jeder Gehalt der künstlichen Lösungen an Karbo- 
naten und Bikarbonaten dieselben Nachteile für die Beurteilung des 
Lösungszustandes von Elektrolyten mit sich bringt, wie sie auch im 
natürlichen Solwasser auftauchen. 

Sättigt man das ‚künstliche‘ Solwasser durch längeres Schütteln 


1 Die Wasserstoffatmosphäre wurde durch mehrmaligen Lösungswechsel 
unter dauerndem Umschütteln ins Gleichgewicht mit der Lösung bezüglich CO, 
gebracht. 
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und darauffolgendes mehrtägiges Stehenlassen mit gefälltem CaCO,, so 
bleibt es noch isotonisch. Das px beträgt dann 6,1—-6,2. Die Permea- 
bilitätsprüfung mit Raffinose ergibt bei 0,00015 G.M. bereits 70% Knik- 
kungen. Die Grenzkonzentration liegt bei 0,00013 G.M., wo von 16 Fäden 
8 positiv, 8 negativ reagierten. Offenbar ist also eine Permeabilitäts- 
verminderung für Raffinose eingetreten. 

Es ist damit also in der Tat gezeigt, daß neben den vorerwähnten 
Kationen auch den Karbonatanionen eine wesentliche Bedeutung für die 
Aufrechterhaltungdernormalen Permeabilitätzukommt. Diese Bedeutung 
kann kaum in etwas anderem als in der Stabilisierung eines ganz bestimm- 
ten Quellungszustandes der Grenzhautkolloide gesucht werden. Es ist 
hinlänglich bekannt, daß erhöhte Durchlässigkeit mit stärkerer, ernied- 
rigte mit schwächerer Quellung einhergeht. Tatsächlich wurde bei 
unseren später (S. 364) darzustellenden Quellungsversuchen nach dem 
Zentrifugalverfahren gefunden, daß künstliches Solwasser ohne CaCO, 
Agar und Gelatine stärker aufquillt als wenn es mit CaCO, gesättigt 
worden war. 

Um die physiologischen Bedingungen des Solwassers in dieser Hin- 
sicht zu prüfen, wurde deshalb zunächst in mehreren Proben frischen 
Wassers, das in Korbflaschen aus dem Solgraben zu Artern nach dem 
Institut transportiert worden war, der Gesamt-CO,-Gehalt ermittelt auf 
folgendem Wege: 

75 ccm Solwasser wurde in weite große Reagensgläser gegeben, die 
mit doppelt durchbohrtem Gummistopfen verschlossen und durch 
Schlauchverbindung an eine mit Ba(OH),-Lösung gefüllte Vorlage an- 
geschlossen waren. Von einer Seite her wurden 10 ccm 8%ige Oxalsäure 
und dann CO,-freie Luft in das Arternwasser gesaugt und mit letzterer 
die CO, bei 50° im Wasserbade in die Vorlage ausgetrieben. Nach Ab- 
setzenlassen des Niederschlages wurde darin die freie Lauge titriert. 
Gleichzeitige Bestimmungen derselben Wasserprobe ergaben gleiche 
Werte, nicht dagegen zwei verschiedene Wassersendungen. Der molare 
CO,-Gehalt wurde z. B. am 22.V.31 zu 0,002868 m gefunden, am 
3. VII. 31 zu 0,0035 m. 

In unseren Versuchen ist also der Gesamtgehalt an CO, in frischem 
Solwasser nicht konstant. Beide erwähnten Wasserproben weisen aber 
nach dem Kochen und damit verbundenem Austreiben der freien CO, 
sowie der Zerstörung der Bikarbonate (nach Absitzenlassen des ausfallen- 
den Niederschlages unter CO,-abhaltendem Verschluß und vorsichtigem 
Abpipettieren) den gleichen Gehalt an restlicher CO,, nämlich 0,0004 m 
auf. Das px sinkt dabei von etwa 7,14—7,26 auf etwa 6,53—6,85 in den 
verschiedenen untersuchten Fällen. Da dann in der Lösung immer noch 
ein reichlicher Ca-Überschuß vorhanden ist, übersteigt dieser restliche 
CaCO,-Gehalt wesentlich die Löslichkeit von CaCO, in reinem Wasser, 
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die bei 18° C nur 1,5 x 10-* mol beträgt. Da das abgekochte Solwasser 
nach dem Absitzenlassen keinerlei Triibung besitzt, ist ein Gehalt von 
CaCO, in kolloidaler Verteilung ausgeschlossen. Anzunehmen ist auch, 
daß CaCO, in Solwasser ebenso wie im Meereswasser durch die Gegenwart 
der anderen Neutralsalze an seiner Dissoziation behindert wird (vgl. 
KANDLER §. 221/22). Die Klärung der Frage ist für unseren Zusammen- 
hang nicht wesentlich. Immerhin sei auf eine neuerliche Feststellung hin- 
gewiesen, wonach die zweite scheinbare Dissoziationskonstante der 
Kohlensäure unter dem Einflusse zunehmenden Salzgehalts sich wesent- 
lich rascher erhöht als die erste (BucH, Harvey u. WATTENBERG 1931). 
Bei einem Salzgehalt von etwa 3,5% beträgt dieser Unterschied etwa eine 
Zehnerpotenz. Auf diesem Wege.dürfte auch die Ca-Löslichkeit ent- 
sprechend gesteigert sein. In der Tat wurde von WATTENBERG (1931) 
weiterhin auch angegeben, daß das Oberflächenwasser der Meere eine 
Übersättigung an Ca’ aufweisen soll, eine Erscheinung, die im hohen 
Ca’’-Gehalt des Arterner Solwassers eine Parallele findet. 

Immer muß man sich jedoch bewußt bleiben,.daß ein Basenüberschuß 
selbst im abgekochten Solwasser von 4 x 10-4 mol zweiwertiger Base 
oder 8 x 10-4 mol Normaläquivalente zur Verfügung steht, um zu- 
gefügte freie Säuren, die wesentlich stärker als H,CO, sind, praktisch 
ganz, etwas schwächere wenigstens zum allergrößten Teil zu neutrali- 
sieren. Im frischen Wasser beträgt dieser Wert 0,0028—0,0035 mol zwei- 
wertige Base bzw. 0,0056—0,007 mol Normaläquivalentbase. 

Wir hatten, um die Bedeutung der elektrischen Ladung eines Stoffes 
für seine Durchtrittsfähigkeit möglichst zahlenmäßig festzustellen, ur- 
sprünglich beabsichtigt, hierzu vergleichend bei jeder Säure die Permea- 
bilität für deren freien und gesättigten (Salz-) Zustand durch Ermitte- 
lung der Grenzkonzentration festzustellen. Aus obigen Erörterungen er- 
gibt sich die Unmöglichkeit, diesen Vergleich durchzuführen. Die Frage, 
ob in unseren Versuchen außer Säureanionen teilweise und gleichzeitig , 
elektroneutrale Säuremoleküle aus hydrolytischer Dissoziation merklich 
beteiligt waren, wird später (S. 368) zu erörtern sein und negativ beant- 
wortet werden. Das läßt zweckmäßig erscheinen, im folgenden von vorn- 
herein — vorbehaltlich des späteren Beweises — die Versuche und Er- 
gebnisse so zu formulieren, als ob es sich in ihnen um reine Ionenwir- 
kungen handelt. 


III. Die Permeabilität für organische Anionen (gleiches Kation [Na’]). 

Vorweg sei bemerkt, daß die Reihenfolge der Grenzkonzentrationen, 
welche wir bei Permeabilitätsversuchen mit verschiedenen organischen 
Anionen und gleichem Kation ermittelt hatten, zunächst gesetzmäßige 
Zusammenhänge mit den Molekularvolumina vermissen zu lassen schie- 
nen. Ein solcher Zusammenhang trat aber sogleich und sehr deutlich her- 
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vor, als wir die Säuren nach ihrer chemischen Verwandtschaft anordneten, 
wie ja auch schon bei zahlreichen früheren Permeabilitätsarbeiten Gesetz- 
mäßigkeiten beim Vergleich homologer Reihen der Stoffe besonders deut- 
lich in Erscheinung getreten sind. Es dürfte deshalb für die nachfolgende 
Darstellung, insbesondere die tabellarische Übersicht der Versuche, 
empfehlenswert sein, diese Erfahrung durch entsprechende Anordnung 
der Säuren vorweg zu nehmen. 

Die stets angegebene Stammlösung läßt eine Beurteilung der Ver- 
suchsgenauigkeit zu, ebenso die Mitteilungen über die Ergebnisse mit 
verschieden konzentrierten Lösungen und die Angabe der Fadenzahlen. 
Di> Rubrik p, Solwasser gibt die Wasserstoffzahl des zur Herstellung der 
Lösung benutzten Arterner Wassers an; sie ist stets gewissen Schwan- 
kungen unterworfen. Von den geprüften Lösungen wurde nur das p, der 
Grenzkonzentration gemessen ; es ist in der vorletzten Spalte verzeichnet. 
In der letzten Spalte werden die errechneten Permeabilitätskoeffizienten 
u angeführt. 

Die erwähnte Tatsache, daß die an Beggiatoa mirabilis osmotisch wirk- 
samen Säurekonzentrationen im Solwasser praktisch abgesättigt werden, 
läßt es ferner ratsam erscheinen, von vornherein freie Säuren und Na- 
Salze stets zusammen zu betrachten. Da die Konzentration an Na’ näm- 
lich im Solwasser aller Voraussicht nach an sich schon sehr groß ist, 
wird sich physikalisch-chemisch die geringe Erhöhung derselben durch 
Na’ im Na-Salz der Säuren nicht bemerkbar machen. Dennoch sollen 
die erhaltenen Werte getrennt wiedergegeben werden, und zwar deshalb, 
weil sie Permeabilitätsbestimmungen für das gleiche Salz bei verschie- 
denem px darstellen. 

An Hand dieser Tabelle läßt sich zunächst feststellen, daß die Lösung 
der freien Säure im Solwasser zumeist den gleichen molaren Grenzwert 
ergab wie das Na-Salz. Das war auf Grund der Karbonatpufferung 
des Solwassers auch zu erwarten (vgl. S. 349). Ausnahmen bilden nur 
freie Protokatechusäure (px 6,98), deren Grenzwert bei 0,00065 G.M. 
gegen 0,00060 G.M. beim Na-Salz lag, sowie freie Gallussäure mit 
0,00055 G.M. als Grenzlösung gegen 0,00050 G.M. des Na-Salzes. Beide 
Säuren zeigten aber bei der Neutralisation leichte Oxydationen, die an 
Verfärbungen erkennbar waren. Doch braucht man ihr abweichendes 
diosmotisches Verhalten deshalb noch nicht darauf zurückzuführen, da 
dieses noch innerhalb der Versuchsfehlergrenze liegt. Das lehren auch 
die Fälle Benzoesäure (px 6,88) und Salicylsäure (px 6,69), die als freie 
Säuren gelöst niedrigere Grenzkonzentrationen ergaben als die Lösungen 
ihrer Salze (Benzoesäure frei 0,00012 G.M., Na-Salz 0,00013 G.M.; Sali- 
cylsäure frei 0,00090 G.M. gegen Na-Salz 0,0095 G.M.), während das in 
anderen Fällen nicht beobachtet wird. Wir sind also eher geneigt, die 
Genauigkeit unserer Methode in diesen Fällen nicht so hoch einzuschätzen, 
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Stamm- Untersuchte Ba Du 
es er 
rg een Sol- | Grenz- 4 
in G.M. (+) : (—) wassers | lösung 
A. 1-basische Säuren der aliphat. 
Reihe. 
a) Karbonsäuren 
Ameisensäure. . . . . . 0,1 0,075 8:2 
(Na-Salz unbekannter 0,06 7:3 
Herkunft) 0,05 7:7 7,60 | 7,65 0,997 
D. a 0,1 0,085 6:7 7,31 | 7,57 | 0,9957 
(Na-Salz von MERCK) 0,035 7:6 
Propionsäure. . . . . . 0,05 | 0,02 8:4 
(Na-Salz von ScHU- 0,015 7:4 
CHARD) 0,012 5:5 7,57 | 7,66 | 0,9875 
Buttersäure ...... 0,1 0,0012 6:6 7,14 | 6,57 | 0,875 
(freie Säure von KAuL- 
BAUM-SCHERING) 
A Er 0,1 0,002 8:4 
0,0015 7:3 
0,0012 7:7 7,60 | 7,65 | 0,875 
0,001 4:8 
b) Oxykarbonsauren 
Glycolsäure . . . . . . 0,1 0,05 100% : — 
(Na-Salzı) 0,015 10:5 
0,0125 7:7 7,44 | 7,52 | 0,988 
0,01 8:12 
)Glycerinsiure. . . . . 0,01 | 0,001 8:2 
(freie Säure von KAHL- 0,0008 13:13 7,25 | 7,03 | 0,81 
BAUM) 
DO. LE L : .& 0,01 0,001 100% : — 
0,0009 9:3 
0,0008 5:5 7,25 | 7,18 | 0,81 
0,0005 — : 100% 
Milchsäure . . . . . . 0,2 0,005 100% : — 
(Na-Salz! aus Säure u. 0,05 0,0025 100% : — 
von KAHLBAUM) 0,001 8:2 
0,0075 6:6 7,34 | 7,53 | 0,80 
0,0005 4:6 
B-Oxybuttersäure . . . 0,1 0,005 100% : — 
(Na-Salz1 aus freier 0,0025 100% : — 
Säure von Scuv- 0,00125 100% : — 
CHARDT) 0,0005 6:6 7,40 | 7,52 | 0,70 























1 Aus freier Säure durch Neutralisation mit 0,1 n NaOH hergestellt (Indi- 
kator: Bromthymolblau, das nur in einer aliquoten Probe zugefügt wurde). 
Eingedampft und mit der entsprechenden Menge Solwasser aufgenommen. 
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1 Siehe Anmerkung S. 351. 

















Stamm- Untersuchte Du Du 
es er 
Substans 1 Fadenzahl Sol- Grenz- ” 
in G.M. (+): (—) wassers | lösung 
B. 2-basische Säuren der aliphat.| 
Reihe. 
a) Dikarbonsäuren 
Malonsäure . . . . . . 0,01 0,00055 5:5 7,01 | 6,76 | 0,73 
(frei von Merck) 
Na-Salz von ScHU- 
CHARDT. ..... 0,01 0,0055 100% : — 
0,005 100% : — 
0,001 100% : — 
0,00075 | 100% : — 
0,00055 7:7 7,43 | 7,52 | 0,73 
0,00050 4:6 
Bernsteinsäure. . . . . 0,01 0,00030 7:6 7,14 | 7,09 | 0,5 
(frei, unbekannter Her- 
kunft, mehrfach um- 
kristallisiert) 
Na-Salz von Merck . 0,001 0,0005 14:6 
0,0004 13:9 
0,0003 5:5 7,6 7,69 | 0,5 
Brenzweinsäure . . . . 0,01 0,001 
(frei, von KAHLBAUM) 0,0005 
0,00025 |5100% : — 
0,0002 
0,00015 
0,00012 9:2 
0,00011 6:6 7,18 | 6,85 — 
Na-Salz! . . . . . . 0,01 0,00011 6:4 
0,00010 6:6 7,18 | 7,26 — 
b) Oxydikarbonsäuren 
Äpfelsäure À 8 0,01 0,00028 6:6 7,10 | 6,85 | 0,465 
(frei von KAHLBAUM) 
0,01 0,0005 10:2 
Na-Salz v. SCHUCHARDT { 0,001 | 0,0004 7:3 
0,0003 9:5 
0,00028 6:6 7,38 | 7,45 | 0,465 
Weinsäure . . . . . . 0,01 0,00025 6:6 7,14 | 7,04 | 0,40 
(frei, unbekannter Her- 
kunft) 
Na-Salz v. KAHLBAUM | 0,001 0,0004 20:10 
0,00025 9:7 
0,00025 8:8 7,36 | 7,24 | 0,40 
d-Zuckersäure. .... 0,001 0,0004 13:8 
(Na-Salz v. SCHERING- 0,00035 5:5 7,61 | 7,54 | 0,571 
KAHLBAUM). . . . . 0,0002 | 0,0002 4:6 
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fnn- Untersuchte Du Du 
er 
Substanz hag) Lösungen + ee Sol- al u 
in G.M. (+) : (—) wassers | lösung 
c) Oxodikarbonsäure 
Lävulinsäure ..... 0,1 0,001 14:13 7,48 | 6,94 0,85 
(frei, von KAHLBAUM) 
BE. er 0,1 0,001 8:7 7,31 | 7,38 0,85 
d) Ungesättigte Dikarbon- 
säuren 
Fumarsäure. ..... 0,01 0,0003 9:5 
(frei, von KAHLBAUM- 0,00025 6:5 
SCHERING) 0,00020 5:5 7,40 | 6,95 0,25 
TO Ghd doo Aas 0,01 0,005 100% : — 
0,001 8:2 
0,0005 |?100% : — 
0,00020 7:7 7,31 | 7,28 0,25 
Maleinsäure. . . . . . 0,01 0,00020 5:5 7,44 | 6,98 0,25 
(frei, von MERCK) 
De. : 5 siburd 0,01 0,0005 10:3 
0,0004 7:5 
0,0003 6:4 
0,00025 6:4 
0,00020 5:5 7,31 | 7,38 0,25 
Desgl. mit Kresolrot ti- 
iPS … 8 0,01 0,00020 50% :50% 
C. 3-basische Säure der aliphat. 
Reihe. 
Zitronensäure ...... 0,01 0,0002 6:6 7,31 | 7,26 0,25 
(frei, von unbekannter Herkunft) 
DR nie 5 Sot ee 0,01 0,0005 100% : — 
0,0004 8:2 
0,0003 5:3 
0,0002 7:9 
Desgl. von SCHUCHARDT . 0,01 0,0002 8:7 7,47 | 7,47 0,25 
D. Säuren der aromatisch. Reihe. 
Benzoesäure ....... 0,01 0,0012 6:6 7,26 | 6,88 0,875 
(frei, von SCHUCHARDT) 
Na-Salz von SCHUCHARDT. 0,01 0,002 7:3 
0,0015 10:6 
0,0013 6:6 7,40 | 7,58 0,875 
Salicylsäure. . . . . . . . 0,01 | 0,00095 8:2 
(frei, von GRÜBLER u. Co.) 0,00090 5:5 7,14 | 6,69 0,833 
Na-Salz von SCHUCHARDT. 0,1 0,02 
0,05 100% : — 
0,016 
0,0010 6:4 
0,00095 6:6 6,94 | 7,18 0,842 
0,00090 4:6 





1 Siehe Anmerkung Seite 351. 
Planta Bd. 18. 23 
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Untersuchte 











als etwa aus diesen vereinzelten geringen Differenzen zwischen der Grenz- 
konzentration der freien Säure und des Salzes unsichere Schlußfolgerun- 


gen ziehen zu wollen. 


Betrachtet man die gefundenen Grenzkonzentrationen vergleichend, 
so ergibt sich ausnahmslos, daß sie innerhalb der genannten Reihen mit zu- 
nehmender Molekülgröße der benutzten Säuren abnehmen. Da nach den 
vorstehenden Ausführungen wahrscheinlich überwiegend die Anionen der 
benutzten Säuren osmotisch wirksam sein und auch in die Zelle gelangen 
dürften, muß sich die relative Größe ihrer ‚„‚Anionenkörper“ (vgl. LORENZ 
1922) wohl wenig von den Werten unterscheiden, wie man sie für die 











ı Siehe Anmerkung Seite 351. 

















Stamm- nn 2 
‚es er 
Sn rane, l'icounge | Sadensahl Sol- | Grens- ni 
in G.M. (+) : —) wassers | lüsung 
Protokatechusäure . 0,01 0,0008 8:2 
(frei, von KAHLBAUM) 0,00065 5:5 7,20 16,98 0,77 
Na-Salz! im Vakuum ein- 
gedampft. . . . . . 0,01 0,0007 8:2 
0,0006 5:5 7,23 | 7,31 0,75 
Phenylessigsäure . . . . . 0,01 | 0,0006 6:6 7,14 | 6,98 | 0,75 
(frei, v. SCHIMMEL u. Co.) 
Na-Salz von SCHUCHARDT. 0,01 0,001 8:2 
0,0007 12:8 
0,0906 6:6 7,62 | 7,57 0,75 
0,0005 3:7 
Gallussäure. . . . . . . . 0,01 0,00055 5:5 7,31 | 6,84 0,73 
(frei, von SCHUCHARDT) 0,0005 4:6 
Na-Salz! im Vakuum ein- 
gedampft....... 0,01 | 0,0005 7:7 7,23 | 6,97 | 0,70 
Mandelsäure ....... 0,01 0,001 100% : — 
(frei, von Merck) 0,0005 80% 
0,00045 7:7 7,36 | 7,23 0,667 
Na-Salz! von SCHUCHARDT 0,025 | 0,0025 100% : — 
0,00125 | 100% : — 
0,0005 6:4 
0,00045 5:5 7,48 | 6,98 | 0,667 
DS eee rere 0,001 | 0,00038 7:9 7,23 | 7,14 0,605 
(frei, von SCHUCHARDT) 
Na-Salz! im Vakuum ein- 
gedampft....... 0,01 0,0004 7:3 
0,00038 8:8 7,14 | 7,18 0,605 
0,00035 3:7 
E. Hydroaromatische Säure. 
Chinasäure (frei von MERCK) 0,01 0,00007 6:6 7,14 | 7,31 _ 
er 0,01 0,00007 6:6 7,14 | 7,22 — 
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Moleküle der freien Säuren aus der Berechnung des Molekularvolumens 
(nach der Koprschen Formel) bzw. der Molekularrefraktion (additiv aus 
den Atomrefraktionen) abschätzen kann. Zumindest sind diese Werte 
den wahren Ionengrößen weitgehend proportional. Es ergeben sich auf 
Grund unserer Versuche folgende Reihen 1: 


a) Monokarbonsäuren: 
Ameisensäure’ 42 (0,05m) > Essigsäure’ 64 (0,035 m) > Propionsäure’ 86 
(0,012 m) > Buttersäure’ 108 (0,0012 m). 
b) Oxykarbonsäuren: 
1. Gruppe: Glycolsäure’ 71,8 (0,0125 m) > Glycerinsäure’ 101,6 (0,0008 m). 
2. Gruppe: Milchsäure’ 93,1 (0,00075 m) > B-Oxybuttersäure’ 115,8 (0,0005 m). 
c) Dikarbonsäuren: 
Malonsäure” 95 (0,00055 m) > Bernsteinsäure” 117 (0,0030 m). 

d) Aromatische Säuren: 

Benzoesäure’ 130 (0,0012—13 m) > Phenylessigsäure’ 152 (0,0006 m). 

e) Phenolsäuren: 

Salicylsiure’ 137,8 (0,00090—95 m) > Protokatechusäure’ 145,6 (0,00060—65 m) 
> Gallussäure’ 153,4 (0,00050—55 m). 

Dagegen gelingt es nicht, eine vollkommene Übereinstimmung 
zwischen Molekularvolumen bzw. -refraktion und der Höhe der erforder- 
lichen osmotischen Konzentration ganz allgemein aufzufinden. Die 
Säureanionen mit aromatischen Konstituenten allerdings ordnen sich 
ganz vorzüglich und ohne Ausnahme nach der Molekülgröße ihrer Säuren: 

Benzoesäure’ 130 (0,0012—13 m) > Salieylsäure’ 137,8 (0,0090—95 m) > 
Protokatechusäure’ 145,6 (0,00060—65 m) > Phenylessigsäure’ 152 (0,0006 m) 
> Gallussäure’ 153,4 (0,00050—55 m) > Mandelsäure’ 159,8 (0,00045 m) > 
Hippursäure’ 183 (0,00038 m). 

Will man anderweit solche Beziehungen ermitteln, so empfiehlt es 
sich, hierfür den alten, von RUHLAND u. HOFFMANN sowie S. SCHÖN- 
FELDER beschrittenen Weg der Berechnung von Permeabilitätskoeffi- 
zienten zu wählen. Dort waren die LEPESCHKIN-TRONDLEschen Koeffi- 


zienten berechnet worden nach der Formel u = 1 5, wobei u der ge- 


suchte Permeabilitätskoeffizient, C’ die gefundene molekulare Grenzkon- 
zentration des betreffenden Stoffes und C die eines praktisch nicht ein- 
dringenden Stoffes (in unserem Falle Raffinos emit 0,0015 G.M.) darstellt. 
Dieses Vorgehen zusammen mit den Kontrollen für Übereinstimmung 
der Ergebnisse mit denen RUHLANDs u. HorrMaNnns sowie S. SCHÖN- 
FELDERs sichert auch den Anschluß der neuen Ergebnisse an die früher 
gefundenen Beobachtungen. 


1 4 Die neben den Anionen stehenden Ziffern geben das M.V. der zugehörigen 


Säure an. 
23* 
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Die Abbildung 1 gibt eine graphische Darstellung mit den gefundenen 
p-Werten# als Ordinate und den M.V. als Abszisse. Man kann in ihr 
die Darstellungspunkte der Stoffe von Reihen, die S. 351 ff. angeführt 
wurden, durch geschwungene Linien (gestrichelte) verbinden und er- 
hält deren drei bzw. vier. Als weitere Kurve ist die der praktisch un- 
dissoziierten Substanzen von S. SCHÖNFELDER durchgezogen eingezeich- 
net. Sie soll hier nur den Anschluß an frühere Ergebnisse im Diagramm 
ermöglichen. 











{ = “ 
© Onydicarbonsiuren © Säuren der aromatischen Reihe 
Abb. 1. 


Die Kurve der Salze mit aromatischen Konstituenten nähert sich der 
„Nichtleiterkurve‘‘ am stärksten. Etwas weiter links kommt die der 
„einbasischen Säuren‘ zu liegen, dann folgt die der ,,Oxysauren‘‘, die 
man eventuell auch in zwei getrennte Kurven — den beiden homologen 
Reihen entsprechend — aufteilen kann. Noch weiter links folgt dann die 
Kurve für die „zweibasischen Säuren‘, auf die auch die entsprechenden 
»Oxysäuren“ (Äpfel- und Weinsäure) fast zu liegen kommen. 

Auffallend und unerklärlich bleibt vorläufig, daß die Lävulinsäure 
fast auf die Kurve der aromatischen Substanzen fällt, und ebenso die 


1 Die Zahlenwerte für y finden sich in den Tabellen S. 351—354. 
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Zuckersäure. Fumar- und Maleinsäure liegen gänzlich abseits, sogar am 
weitesten links. Die dreibasische Zitronensäure wieder nähert sich der 
Reihe der aromatischen Körper, liegt jedoch noch ein Stück links unter- 
halb davon. 

Wie sind diese Ergebnisse zu deuten? Auf Grund der eingangs mit- 
geteilten Untersuchungen über den physikalisch-chemischen Zustand der 
gelösten organisch-sauren Salze ergab sich, daß sich diese in der Lösung 
als echte Salze entsprechend der Desye-Hüokeıschen Vorstellung ver- 
halten, d. h. praktisch vollkommen dissoziiert sind. Wir beobachten also 
Erscheinungen, die nur von den Ionen der benutzten Salze hervorgerufen 
werden. 

Theoretisch muß man dann erwarten, daß bei den von uns unter- 
suchten Na-Salzen sowohl die abdissoziierten Na-Ionen als auch die 
Säureanionen osmotisch wirksam sind. Das müßte zur Folge haben, daß 
beim Vergleich äquimolarer Lösungen von Salzen ein-, zwei- und drei- 
basischer Säuren deutliche Unterschiede zutage treten, wie sie schon 
DE VRIES bei Annahme nur partieller Dissoziation ermittelte in Gestalt 
der ,,isotonischen Koeffizienten‘. Die Faktoren, die die Anzahl der os- 
motisch wirksamen Teilchen charakterisieren, werden allerdings, wie 
Firrine (1917) schon genauer zeigte, nicht einfach 2, 3 und 4 sein, son- 
dern infolge der begrenzten Aktivität (im Sinne DEBYEs) oder der nur 
partiellen Dissoziation (nach der ARRHENIUSschen Annahme) kleiner aus- 
fallen. Dazu kommt im Verlaufe unserer Versuche durch Aufnahme der 
Salze in die Zellen noch ein Absinken der osmotischen Wirksamkeit der 
Außenlösung. Wir dürfen dementsprechend nur eine Mitwirkung der 
„isotonischen Koeffizienten‘‘ in dem Sinne erwarten, wie sie sich in einer 
entsprechenden Anordnung der erhaltenen u-Werte äußern kann. 

Die experimentellen Ergebnisse stimmen mit solchen Gedankengängen 
nur unvollkommen überein. Wohl läßt sich feststellen, daß die u-Werte 
der Salze einbasischer Säuren der aliphatischen Reihe, sowie die der zwei- 
basischen Säuren dieser Reihe sich den theoretischen Voraussetzungen 
fügen. Jedoch liegen die einbasischen Säuren mit aromatischem 
Konstituenten deutlich rechts von den entsprechenden aliphatischen 
Säuren. Zur Erklärung stehen uns dafür zunächst zwei Tatsachen zur 
Verfügung: 

1. Die aromatischen Säureanionen sind stark polar. Ihr Säurerest 
trägt eine stark hydrophile und eine stark hydrophobe Gruppe. Ihre 
Salze sind hydrotrop und vermögen, wie A. v. KÜTHY zeigte, die Ladungs- 
hydratation von Proteinen (Gelatine) zu steigern und damit deren Quel- 
lung zu erhöhen. Damit geht eine vermehrte Durchlässigkeit für Farb- 
stoffe im Gel (Gelatine) parallel. An Zellen, die mit ihnen behandelt wer- 
den, zeigt sich eine Permeabilitätssteigerung. Letztere könnte auch bei 
uns vorliegen. 
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A. v. K6Tuys Versuche mit den betreffenden Stoffen sind nur in 
reinem Wasser bzw. in m/30 Phosphatpuffer angestellt worden. Dabei 
ist die Konzentration an dissoziierten Lösungsgenossen gegenüber den 
hydrotropen Salzen selbst gering. Wir arbeiteten aber mit einem viel 
salzhaltigeren Milieu, und es entsteht die Frage, ob in diesem vielleicht 
die Ladungsquellung eines Gels wie Gelatine oder Plasma soweit stabili- 
siert ist, daß die hydrotropen Stoffe in den gefundenen Grenzkonzentra- 
tionen auf den Quellungszustand jener praktisch wirkungslos bleiben. 

Die folgenden Quellungsversuche geben darüber Aufschluß. Als 
Quellkörper wurde Gelatine benutzt, als hydrotrope Salze Na-Benzoat 
und Na-Phenylacetat. Die Versuchsanstellung glich bis auf die Mengen- 
verhältnisse derjenigen Tomrras (1924) und v. Krys. 

25 ccm 20%iger im Wasserbad in Solwasser gelöster Gelatine (reinst 
von GRÜBLER) wurden in gleichgroße Deckelschalen von 7,5 cm Durch- 
messer ausgegossen und nach dem Erstarren mit dem gleichen Volumen 
der zu untersuchenden Lösung des hydrotropen Salzes in Solwasser über- 
schichtet. Zur Kontrolle wurde in zwei Gefäßen entsprechend 25 cem 
Solwasser aufgegossen. Die Aufnahme von Quellungswasser kann an 
der Abnahme der überstehenden Lösungen — und zwar durch Abgießen 
nach verschiedenen Zeiten in eine 25 cem-Mensur — gemessen werden. 
In einigen Kontrollversuchen wurde auch noch NaCl in gleicher Konzen- 
tration wie das hydrotrope Salz zugesetzt, um einen Anhalt für dessen 
rein osmotische Quellungswirkung zu gewinnen. Die Fehlergrenze lag bei 
etwa 0,1 ccm. 


Versuch vom 7. IX. 1931. Begonnen 12 Uhr mittags (Temp. etwa 20° C). 























Überstehende Flüssigkeitsmengen 8. IX. ue or vorm. 9. IX. + = vorm. 

RS... ie Ne -< 12,9 9,6 
en A ee » « 13,0 9,7 
Na-Benzoat 0,01 m ....... 13,30 10,1 
Na-Phenylacetat 0,01 m . . . . . 13,25 | 10,0 

Versuch vom 5. X. 19311. Begonnen 11.45 Uhr vorm. (Temp. etwa 16° C). 

6.X.11 Uhr vorm.|7.X. 11 Uhr vorm.|8.X. 11 Uhr vorm. 

Überstehende Flüssigkeitsmengen in on a aden “4 8 

Solwasser +0,01 m NaCl. .... 17,2 13,7 10,9 

9 +0,01 „ Na-Benzoat . . 17,4 14,0 11,2 

” +0,01 „ Na-Phenylac. . 17,5 14,0 10,9 








1 Dieser Versuch zeigt auch, daß NaCl ins Gelatinegel rascher eindringt als 
die großmolekularen Salze Na-Benzoat und Na-Phenylacetat: Die überstehenden 
Flüssigkeitsmengen sind bei diesen anfangs größer; erst am 3. Tage ist osmotischer 
Ausgleich eingetreten. 
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Das Ergebnis ist negativ, d. h. bei Gegenwart des Solwassers bleiben 
die von v. KÜTHY beobachteten Quellungsförderungen der Gelatine bei 
stabilisiertem px (gepuffertes Solwasser!) aus. Man hat sich also vor- 
zustellen, daß NaCl und die übrigen Salze zufolge ihrer hohen Konzentra- 
tion doch als Konkurrenten bei der Adsorption der hydrotropen Salze 
im Sinne einer Adsorptionsverdrängung auftreten. Damit ist aber auch 
die Möglichkeit einer Permeabilitätssteigerung durch Quellung infolge der 
Gegenwart dieser Stoffe ausgeschlossen, wie sie an gewöhnlichen Objekten 
z. B. Kano (1924) (vgl. dazu RUHLAND u. Horrmann S. 37) sowie auch 
ANSELMINO (1928) fanden bzw. erschließen mußten. Wenn man nicht ge- 
rade die höchst unwahrscheinliche Annahme machen will, daß sich das 
Plasma von Beggiatoa mirabilis wesentlich anders verhält als die Gela- 
tine, wird man also die zuerst angeführte Möglichkeit eines erhöhten 
Durchtritts unter Aufquellung der den Eintritt regulierenden plasma- 
tischen Grenzschichten lieber außer acht lassen. 

Schließlich ist aber auch zu erwägen, daß die hydrotropen Salze im 
Solwasser zwar die Ladungsquellung der Kolloide nicht mehr beeinflussen, 
daß sie aber infolge ihres polaren Baues doch noch schneller durchtreten. 
Diese Frage wird später noch eingehend zu behandeln sein (vgl. S. 375). 

2. Es wäre denkbar, daß durch den in ihnen enthaltenen aromatischen 
Kern das Volumen des einzelnen Ions relativ klein gegenüber solchen ali- 
phatischer Konstitution wäre. Dadurch fände die geringere osmotische 
Wirksamkeit infolge leichten Durchtrittsvermögens durch die maßgeben- 
den Zellgrenzschichten eine hinreichende Erklärung. 

Dieser direkte Einfluß der Ionengröße findet bei flüchtiger Betrach- 
tung dadurch noch einen besonders einheitlichen Charakter, daß Lävulin- 
säure und Zuckersäure ebenfalls annähernd auf die Kurve der Ringver- 
bindungen fallen. Gerade von diesen beiden ist bekannt, daß beim Stehen 
der Lösungen ihrer freien Säuren ihre Moleküle zum größten Teile in ring- 
förmiger Struktur als Laktonsäuren vorhanden sind, und zwar durch Aus- 
bildung einer 1,5-Sauerstoffbrücke. Bei der Zuckersäure folgt die Lakton- 
bildung auch aus der Drehungsänderung beim Stehen der Lösung (vgl. 
BEILSTEIN 3, S. 578). Doch kann man sich nach einer Laktonringbildung 
schwer vorstellen, daß bei Lävulinsäure Ionisierung eintreten könnte. Diese 
ist aber in unseren Versuchen sichergestellt. Bei der Zuckersäure dürfte 
dann nur eine Elementarladung im Anion untergebracht werden können. 


1 Aus den Erfahrungen mit 1- und 2-wertigen Anionen über den Durchtritt 
geht aber hervor, daß man für das Durchtrittsverhalten der Zuckersäureanionen 
die Vorstellung der Bildung einwertiger Anionen mit infolge geringerer Ladung 
erleichterter Durchtrittsfähigkeit heranziehen könnte. Selbst 2-basische Salze der 
Zuckersäure können in einem Medium mit an leicht flüchtige H,CO, gebundener 
Base sofort in 1-basische Salze übergehen, ohne daß eine merkliche Reaktions- 
änderung eintritt. — Wegen mangelnder chemischer Unterlagen ist diese Frage 
nicht zu entscheiden. 














Dazu kommt noch, daß Doppelbindungen, wie sie in den Anionen der 
aromatischen Salze vorkommen, im allgemeinen eine gewisse Sperrigkeit 
in der Atomanordnung der Moleküle bedingen. Darauf hat uns Herr 
Geheimrat v. AUWERS freundlichst hingewiesen, und wir finden im er- 
schwerten Durchtritt von Fumar- und Maleinsäure, verglichen mit Bern- 
stein- oder Äpfelsäure, eine Stütze für die Vermutung, daß diese Sperrig- 
keit oder Behinderung der freien Drehbarkeit im Molekül auch den Stoff- 
durchtritt hemmend beeinflußt. 

So kann man also nicht ohne weiteres den wesentlichen Faktor für den 
Durchtritt der Salze gleichen Kations in der Größe der Anionen erblicken, 
sofern sie gleiche Wertigkeit besitzen, auch wenn man annimmt, daß 
wesentliche Struktureigentümlichkeiten, die kleinere sterische Verände- 
rungen zur Folge haben, sich erst in zweiter Linie geltend machen würden 
und entweder durch diese selbst, oder durch gleichzeitig auftretende Ver- 
lagerungen des dynamischen Zentrums im Molekül, die Abweichungen 
bewirken würden, wie sie in den homologen Reihen zum Ausdruck 
kommen. 

Die Wertigkeit der Anionen könnte sich bei ihrer osmotischen Wirk- 
samkeit bemerkbar machen entweder durch die erhöhte elektrische La- 
dung, die die Beweglichkeit in den Membranen herabsetzt, oder auch durch 
die Gegenwart von einem oder mehreren gleichzeitig in die Lösung ein- 
gebrachten einwertigen Kationen. Um zunächst einmal das entscheiden 
zu können, empfiehlt es sich, vor weiteren Erörterungen über den An- 
ionendurchtritt die osmotische Wirksamkeit der letzteren zu betrachten. 
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IV. Untersuchungen mit organischen Salzen gleichen Anions, 
aber verschiedenen einwertigen Kations. 


Konnte in den bisherigen Untersuchungen, in welchen nur das Na- 
Salz oder die freie Säure, gelöst im Solwasser, in Anwendung kam, 
kein Einfluß des Kations festgestellt werden, so durfte man dagegen einen 
solchen erwarten, sobald man derartige Kationen auswählt, die im Arter- 
ner Solwasser selbst nur in wesentlich geringerem Maße als gerade Na’ 
vorhanden sind. Wir beschränkten uns dabei auf die einwertigen Kat- 
ionen K’ und Li’, welch letzteres überhaupt nicht im natürlichen Me- 
dium von Beggiatoa mirabilis nachweisbar ist. Die erforderlichen K- und 
Li-Salze waren nur von einer beschränkten Anzahl der benutzten Säuren 
beschaffbar. Von diesen wurde wiederum eine engere Auswahl getroffen, 
und zwar hinsichtlich ihrer Löslichkeit und ihrer unterschiedlichen che- 
mischen Konstitution. Die erhaltenen Resultate gehen aus der folgenden 
tabellarischen Zusammenstellung hervor. Von dem Na-Salz ist nur die 
ermittelte Grenzkonzentration nebst den zugehörigen p»- Werten aus den 
Tabellen S. 351—354 wiederholt. 
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nn Untersuchte 
p p 
er uns [Meme | Fadensanı | Solwamer | Grenslösung 
in G.M. | (+): (3 
d 0,035 6:7 7,31 7,57 
Essigsaures Na (MERCK). . . . 0,1 0,085 7:6 we er 
Essigsaures K (SCHUCHARDT). . 0,1 0,035 7:7 7,14 7,25 
Essigsaures Li ( a a 0,1 0,020 8:8 7,18 7,27 
ZitronensauresNa(SCHUCHARDT) | 0,01 0,0002 8:7 7,47 7,47 
{ 0,0002 9:3 
Zitronensaures K ( ne ) 001 0,00017) 5:5 7,26 7,30 
| 0,00015| 4:6 
. x 0,0002 9:3 
Zitronensaures Li ( - ) | 0,01 000015! 6:6 7,31 7,35 
d-ZuckersauresNa(SCHUCHARDT) | 0,01 0,00035| 5:5 7,61 7,54 
0,00035} 9:1 
d-Zuckersaures K ( és ) 0,001 | 0, 14:10 7,09 6,65 (?) 
0, 6 3 6 
Benzoesaures Na (SCHUCHARDT) 0,01 0,0013 6:6 7,40 7,58 
0,0012 8:3 
Benzoesaures K ( 2. ) 0,01 | 0,0010 5:2 7,26 7,14 
0,0009 6:6 
0.0012 10:5 
Benzoesaures Li ( 2 ) 0,01 | 0,0010 8:6 7,18 7,23 
0,0085 5:5 
Es ergeben sich also für die Kationen folgende Beziehungen der Grenz- 
konzentrationen: 
Essigsäure’ . . . Na’0,085 G.M. = K’0,085 G.M. = Li 0,020 G.M. 
Benzoesäure’ . . Na’0,0013 „ =K'0,0009 „ = Li 0,00085 ,, 
d-Zuckersäure ”’ . Na’0,00085 „ = K'0,00020 „ 
Zitronensäure ”” . Na’0,0002 „ = K'0,00017 „ = 1i0,00015 „ 


Die neuen Resultate für Kaliumacetat stimmen überein mit den Wer- 
ten, die RUHLAND u. HoFFMAnN für dieses Salz erhielten; beim Kalium- 
citrat dagegen weicht der neue Wert 0,0001 G.M. stark vom alten 
0,0003 G.M. ab. Das ist wohl darauf zurückzuführen, daß die neuen 
Werte an einzelnen Fäden in Strömungskammern gewonnen wurden, wes- 
halb wir diesen größere Genauigkeit zusprechen. 

Es zeigt sich bei einwertigem Anion zunächst, daß Unterschiede im 
Kationeneinfluß bei kleinem Anion wie Essigsäure’ zwischen Na und K’ 
nicht beobachtet werden konnten, während sie bei den entsprechenden 
benzoesauren Salzen, die weniger konzentrierte Grenzlösungen erforder- 
ten, zutage traten. Der Kationeneinfluß ist aber bei diesen organischen 
Salzen der gleiche, wie er von RUHLAND u. HOFFMANN an den Nitraten 
wenigstens hinsichtlich der Zellmembranen festgestellt wurde. Es bleibt 
also auch möglich, die damals gegebene Deutung im Sinne Kanos hier 
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anzuwenden (vgl. RUHLAND u. Horrmann S. 36/37): Den Kationen 
kommt auf die Plasmakolloide eine entquellende Wirkung zu, wodurch 
die Permeabilität für das Salz selbst herabgesetzt wird. Da die in der 
Arbeit von RUHLAND u. HOFFMANN angeführte und von Kano aufge- 
stellte Reihe bezüglich der drei uns interessierenden Kationen Li>Na>K 
lautet, müßte man eigentlich bezüglich der Grenzkonzentrationen schon 
bei der Nitratreihe an toten Fäden eine andere Reihenfolge erwarten. 
Es sollte die des Na-Salzes kleiner sein als die des K-Salzes, aber größer 
als die des Li-Salzes. Jedoch ist die beobachtete Reihe: NaNO, (0,3 G.M.) 
> KNO, (0,26 G.M.) >LiNO, (0,15 G.M.). An lebenden Fäden wurde 
gefunden: KCl (0,12 G.M.) < NaCl (0,15 G.M.) < NH,CI (0,175 G.M.) 
(vgl. RuHLan u. HOFFMANN S.31) statt der den Argumentationen 
Kanos entsprechenden Reihenfolge der Höhe der Grenzkonzentrationen 
NH,Cl > KCl > NaCl. Für KNO, und NaNO, war die Grenzkonzen- 
tration an lebenden Faden gleich. Solche Unstimmigkeiten brauchen 
gegen die gegebene Deutung zunächst keine prinzipiellen Einwände zu 
sein, denn es ist ja aus Untersuchungen besonders von Wo. Pav i (1903), 
HöBer (vgl. 1926, S. 232), aber auch anderen Autoren bekannt, daß sich 
die Ionenreihe durch Umladung eines eventuell in Frage stehenden am- 
photeren Kolloids im Plasma umkehren kann. Doch sind wir für B. m. 
über die Lage des isoelektrischen Punktes des entscheidenden Plasma- 
kolloids, wie auch sonst meist, recht im unklaren!. Daher kann diese 
Folgerung nur als eine Annahme gelten, wie sie auch ausgesprochen wurde 
(RUHLAND u. HOFFMANN 8.37: „... Das gleiche würde auch für unser 
Objekt anzunehmen sein.“). 

Es bleibt nun allerdings noch die Frage offen, ob die damals gegebene 
Erklärung die einzig mögliche darstellt. Zweifellos muß man von einer 
anderen Deutung ebenfalls fordern wie von der angegebenen, daß sie den 
Erfahrungen an toten Fäden entspricht, daß sie also rein physikalisch- 
chemischer Art ist. 

Die inzwischen von MicHAELIS und seinen Mitarbeitern (siehe 
MicHaEtts 1926) durchgeführten Untersuchungen über die Beweglichkeit 
von Ionen in Membranen, ermittelt auf dem Wege der Membranpotential- 
bestimmung, zeigen, daß diese mit der freien Beweglichkeit der Ionen 
parallel geht und nur infolge der Reibung an den ,,Porenwänden‘ der 
Membranen wesentlich im relativen Werte herabgesetzt wird. So gibt 
MicHak is (1926) für die hier uns speziell interessierenden Kationen fol- 
gende Werte der relativen Beweglichkeit, wobei die des K'= 1 gesetzt ist: 


1 Nach PEARSALL u. Ewına (1924) sollte man sogar mit der Anwesenheit 
einer Anzahl amphoterer Elektrolyte in den Zellen mit verschiedenen I.P. 
rechnen. CoHEN, Gross u. JoHNSON (1920) wollen in der Möhre deren zwei mit 
den I.P. bei py 4 bzw. p4 8 nachgewiesen haben. Letztere Arbeit ist in metho- 
discher Beziehung aber nicht bedenkenfrei. 
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K- Na: Li 
In Collodium-Membranen. . . . 1 0,14 0,048 
Bei freier Diffusion in H,O. . . 1 0,65 0,52 


Entsprechende Beziehungen zur ‚„Ionengröße“ ergeben sich in den 
Arbeiten von H. BRINTZINGER und Mitarbeitern (1927—1931) über Dialyse. 
Z. B. ist hier die Durchtrittsgeschwindigkeit der Chloride proportional 
der Feldstärke der Kationen, sie sinkt mit einer Abnahme derselben. Von 
ihr ist die Hydratation der Ionen abhängig und damit das scheinbare (?) 
Ionenvolumen, gleichgültig, ob man sich erstere als fixierte Hülle von 
Wassermolekülen — also statisch — oder als fortlaufende Ausrichtung 
der Wasserdipole nach dem bewegten, elektrisch geladenen Teilchen zu 
— also dynamisch — vorstellt (vgl. dazu z. B. Lorenz, 1922, oder auch 
BLÜH, 1928). Die Feldstärke um die Kationen wurde dabei nach der 


Formel E= FE berechnet, wobei z die Wertigkeit des Ions, e die elek- 


trische Elementarladung und r den ‚wahren‘ Ionenradius darstellen. 
Letzterer wurde aus physikalischen Berechnungen übernommen bzw. 
nach dem Würfelmodell berechnet. BRINTZINGER erhält abgerundet etwa 
folgende Werte der Feldstärke: K' = 8, Na = 9, Li = 35, was der freien 
Beweglichkeit K = 1, Na = 0,58, Li = 0,23 entsprechen würde. Die Er- 
gebnisse seiner Versuche stehen damit im Einklang. 

Es ist wohl anzunehmen, daß die statische (momentane), bei Ver- 
suchsbeginn gerade bestehende Durchlässigkeit für Kationen auch an den 
damals von RUHLAND u. HOFFMANN untersuchten toten Beggiatoa-Faden 
(vgl. S. 33/34) sich entsprechend den von MicHAELIS gefundenen Be- 
ziehungen der Ionenbeweglichkeit verhalten haben dürfte. Sind die 
kolloid-chemisch zu verändernden Grenzschichten sehr dünn, könnte man 
sich allenfalls noch eine so rasche Quellungsänderung vorstellen, daß sie 
in unseren Momentanversuchen zum Ausdruck käme. Im Versuch mit 
Gelatine nach der oben (S. 358) beschriebenen Methode konnte jedoch in 
den Konzentrationen 0,1 m für NaCl, KCl und LiCl kein Quellungseinfluß 
der Kationen nachgewiesen werden, sofern Solwasser zum Bereiten der 
20%igen Gelatine sowie als Lösungsmittel der Salze benutzt wurde: 

Versuch vom 3. IX. 31, 3 Uhr nachm.: Schalen 7,5 em Durchmesser. 
20 com 20%iger Gelatine in Solwasser. Aufgegeben 20 ccm 0,1 m Lö- 








sungen der Salze in Solwasser. Kontrolle mit Solwasser. (Fehler- 
grenze + 0,1 ccm.) 

Überstehende Flüssigkeit Solwasser omy — are 
Menge derselben am: 

4. IX. 1931 9b vorm. 13,25 13,40 13,40 13,60 

5. IX. 1931 9.30" ,, 9,3 9,80 9,80 9,80 
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Allerdings ist bei solcher Versuchsanstellung das Volumverhältnis der 
Lösung zu dem Quellkörper relativ klein und entspricht nicht den Ver- 
hältnissen, wie sie bei den osmotischen Versuchen vorlagen. Es war also 
erwünscht, noch den Versuch mit geringerer Menge Quellungskörper in 
viel Lösung vorzunehmen. 

Zu diesem Zwecke wurden abgewogene Mengen Gelatinepulver (meist 10 mg) 
in etwa 10 ccm der 0,1 m Lösung bzw. den Grenzkonzentrationen der Acetate von 
K, Na und Li in Zentrifugenröhrchen mit graduiertem Ansatz überschichtet. Sie 
wurden mit Glasfäden tagsüber fast stündlich umgerührt. Zur Volummessung 
wurde im Keller bei niedriger Temperatur (etwa 15°C) zentrifugiert, damit die 
Gelatine nicht durch die in den Zentrifugenröhrchen dabei entstehende Reibungs- 
wärme geschmolzen wurde. Die Genauigkeit dieser Versuchsanstellung ist wesent- 
lich geringer als die von Tomrra, so daß man nur Ergebnisse aus Mittelwerten 
vieler Versuche benutzen kann. Auf die Wiedergabe der einzelnen Versuche kann 
hier verzichtet werden. 

Auch in diesem Falle war aber kein deutlicher Quellungseinfluß der 
Kationen im Solwasser auf Gelatine zu beobachten. Die Elektrolyt- 
quellung der Kolloide in Solwasser ist also weitgehend stabil. Aus dem 
Quellungsversuch nach Tomita mit Chloriden geht aber gerade noch her- 
vor, daß anfangs LiCl langsamer in die Gelatine eindringt, denn die Menge 
der überstehenden Flüssigkeit ist nach 18 Stunden mit 13,60 cem noch 
etwas größer als die bei Verwendung von NaCl und KC! mit 13,40 ccm. 
Im Endzustand zeigt der Quellungsversuch deutlich, daß die Lösungen 
der Chloride von Na, K und Li vollkommen gleich, und zwar rein osmo- 
tisch entquellend auf die Gelatine wirken im Vergleich zum reinen Sol- 
wasser. Es liegt nahe, für diese Beobachtung des abweichenden Li-Ver- 
haltens die gleiche Ursache anzunehmen wie im diosmotischen Versuch. 
Nur ist hier der Vorgang in seinen einzelnen Phasen erfaßbar, während er 
bei den Bestimmungen der Grenzwerte im Momentanversuch als ein ein- 
heitlicher Vorgang angesehen werden kann, bei dem sich etwa vor- 
handene Quellungsänderung der Grenzschichten und durch andere Ur- 
sachen bedingte relative Verminderung des osmotischen Wertes der Ver- 
suchslösung nicht trennen lassen. Hier im Quellungsversuch aber können 
wir uns mit MICHAELIS vorstellen, daß die relativ geringe Beweglichkeit 
des Li-Kations den Eintritt zunächst hemmt. Da Na und K leichter be- 
weglich sind, hätte man folgerichtig anzunehmen, daß ein Diffusions- 
potential auftritt, hervorgerufen durch die verschiedene Kationenbeweg- 
lichkeit. Es wird als Bewegungsursache für die schneller beweglichen 
Kationen wirken, und zwar im Gelatinequellungsversuch ebenso wie im 
diosmotischen Versuch mit B. m., d. h. im letzteren Falle wird eine ge- 
wisse Menge an Na bzw. K’ zusammen mit leicht beweglichen Anionen 
(Cl) sowie Wasser aus den Zellen austreten und deren Turgor herab- 
setzen, so daß die Grenzkonzentration für Li’ nur scheinbar niedriger aus- 
fällt. Eine solche Erklärung fußt also auf der Annahme der Wirksamkeit 
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von Membran -(Donwnan) -Potentialen!, die nicht nur durch Kolloid- 
elektrolyte, sondern auch durch alle anderen Elektrolyte verursacht wer- 
den. Voraussetzung ist, daß deren Lösung in zwei Portionen getrennt 
wird, und zwar durch eine Membran, in der die Ionen schwerer beweglich 
sind als bei freier Diffusion. Setzt man auf einer Membranseite einen 
Elektrolyten zu, der ein vorher in der Lösung nicht vorhandenes Ion ent- 
hält, welches geringere Beweglichkeit in der Membran besitzt als die in 
größerer Menge anwesenden Ionenpartner, so ist die Grundlage für das 
Auftreten solcher Membranpotentiale geschaffen, die zu osmotischem 
Ungleichgewicht führen. Beim diosmotischen Versuch an B. m. mit Salz- 
lösungen ist das der Fall. Freilich macht hier die hohe Konzentration 
noch anderer Elektrolyte im Arterner Salzwasser wahrscheinlich, daß die 
Potentiale nicht gerade sehr hoch ausfallen werden, wie sich aus den Dar- 
legungen von Donnan (1911) bereits entnehmen läßt. Immerhin ist der 
elektromotorische Effekt momentan wenigstens — d. h. beim Versuchs- 
beginn — zweifellos wesentlich höher anzunehmen, als wenn er etwa durch 
Kolloidelektrolyte erzielt würde, da in unserem Falle die molaren Kon- 
zentrationen der wirksamen Elektrolyte, nämlich die des Li-Salzes, noch 
relativ groß sind (0,15 m LiNO, gegen 0,7 m NaCl). Auch in den Ver- 
suchen von BRINTZINGER und Mitarbeitern muß man die Mitwirkung von 
solchen Membranpotentialen vermuten. Daß von den Autoren in ihren 
Versuchen aber keinerlei Wasserverschiebungen beobachtet wurden, ist 
bei ihrer Versuchsanstellung nicht verwunderlich. Neuerdings haben 
Damon u. OSTERHOUT (1930) an Valonia-Zellen gezeigt, daß deren Grenz- 
flächen tatsächlich der Sitz solcher Membranpotentiale sein können, die 
zum Teil als Konzentrationseffekte auftreten. 

Das zeitlich begrenzte Auftreten eines Membranpotentials, das eine 
Senkung des osmotischen Wertes im Zellinnern durch Elektrolytaustritt 
zur Folge hat, erniedrigt aber naturgemäß den nach unserer Methode be- 
stimmbaren momentanen Grenzwert und gibt so über den Durchtritt des 
Li’ zumindest eine der Größe nach falsche Vorstellung. Ähnliches dürfte 
auch für K’ gelten, das im Sinne der MicHAELisschen Feststellungen 
schneller als Na’ eindringen sollte. Die gefundene Grenzkonzentration, 
die in unseren Versuchen zumeist niedriger als die des Na-Salzes liegt, 
kann durch den relativ hohen K-Salzzusatz gegenüber der vorher vor- 


1 Zur Einstellung eines osmotischen Donnan-Gleichgewichts kann es nicht 
kommen, weil die Membran für beide Kationen — wenn auch in verschiedenem 
Grade — permeabel ist. Nimmt man zum Zwecke einer Überschlagsrechnung 
aber einmal an, daß Li’ nicht durchzutreten vermag, legt fernerhin die herr- 
schende [NaCl] der Berechnung dieses fiktiven Donann-Gleichgewichts zwischen 
zwei homogenen Phasen zugrunde, und macht die Annahme, daß keine 
anderen Elektrolyte zugegen sind, so erhält man für Li-Benzoat in der Zelle eine 
Konzentrationsverminderung von rund 0,01 m. Eine solche Rechnung zeigt, daß 
die Überlegungen auch in quantitativer Hinsicht gestützt sind. 
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handenen [K'] im Arterner Wasser diese Abweichung entsprechend wie 
bei Li’ zur Folge haben, ohne daß die gefundene Grenzkonzentration dem 
tatsächlichen Eintritt des Salzes entspricht. Damit würde auch die Ab- 
weichung von der Kanoschen Reihe erklärlich. 


V. Anionen und Membran-(Donnan)-Potentiale. 

Eine so generelle Erscheinung wie die des vorübergehenden Auftretens 
von Potentialen an Membranen bereits durch Vorhandensein von darin 
schwer beweglichen Ionen muß selbstverständlich auch bei den Anionen 
berücksichtigt werden. Die Lösungen der Na-Salze organischer Säuren 
zeigen im Vergleich mit anorganischen Salzen alle sehr niedrige Grenzwerte. 
Ihre Anionen passieren also sämtlich schwerer als diese. Demzufolge 
sollten alle Versuche mit variantem Anion diese Membraneinflüsse zu 
erkennen geben. Die Konzentrationen an Na-Salz mit schwer permeier- 
fähigem Anion sind klein gegenüber den leicht permeierenden Ionen des 
Solwassers. Folglich wird der osmotische Wert der gebotenen Außen- 
lösung an organischem Salz vermindert erscheinen, und zwar um so stär- 
ker, je schwerer das Anion in der Membran beweglich ist!. Das hat, rein 
theoretisch betrachtet, folgende Auswirkungen: 

1. Der Einfluß der Kationen bei gleichem organischen Anion wird um 
so geringer bemerkbar, je leichter das Anion in der Membran beweglich 
ist. Dies konnte bereits (vgl. S. 361) bestätigt werden. 

2. Salze mit gleichem Kation, aber verschiedener Wertigkeit des 
Anions werden durch Donnan- Potentiale in unseren Versuchen verschie- 
den beeinflußt sein. Sind insbesondere ein- oder zweiwertige Anionen von 
etwa gleicher Größe des Anionenkörpers wirksam, so ist denkbar, daß 
sich in der Beeinflussung mit zunehmender Ionengröße Umkehrungen 
einstellen können. Wir sind nur in der Lage, diese Verhältnisse bei den 
von uns benutzten Stoffen am besten an den Stoffpaaren Na-Laktat und 
Na-Malonat einerseits und Na-B-Oxybutyrat und Na-Succinat anderer- 
seits zu betrachten, deren Anionenkörper im Sinne von LORENz (1922) 
jeweils praktisch gleich groß sind und ferner beide Kettenstruktur be- 
sitzen, so daß Einflüsse von Größe und Konstitution ausscheiden. (Nur 
hat man beim zweiwertigen Anion den Ioneneigenraum wegen der grö- 
Beren ,,Wasserhiille“ immer noch größer anzunehmen, vgl. S. 342.) 

a) baktat-Malonat: Wäre allein die Teilchenzahl maßgebend, so müB- 
ten sich die osmotischen Grenzkonzentrationen wie 3 : 2 verhalten. Die 
Grenzkonzentration des Malonats wird aber etwas höher gefunden als sie 
diesem Verhältnis entspricht. 


1 Von den komplizierenden Vorstellungen einer Ionenadsorption in den Plas- 
hichten und Umladungen derselben wird zunächst abgesehen. Vgl. 
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MG. | mv. | Grenzkon- Dissoslierte Konstante Hydrolyse- 
sentration 1. Stufe 2. Stufe grad in % 
Na-Laktat. . . 90 93 0,00075 | 1,55 x 10-4 — 0,0059 
Na-Malonat . . 104 95 | 0,00055 | 1,63 x 10-3 3x 10-6 0,0089 
Na-3-Oxybutyrat| 104 116 | 0,00050 | 1,9 x10-5 _ 0,009 
Na-Suceinat . . | 118 117 0,00030 | 6,55 x 10-5 5,9 x 10-6 0,035 




















b) B-Oxybutyrat-Succinat: Das Verhältnis der Grenzkonzentrationen 
sollte ebenfalls 3 : 2 sein, ist aber 5 : 3. 

Die Resultate würden also in beiden Fällen zur Annahme der Mit- 
wirkung eines Donnan- Potentials stimmen. 

Schließlich muß der Vollständigkeit halber erwähnt werden, daß die 
Mitwirkung von Donnan-Potentialen das abweichende Verhalten der 
Zuckersäureionen besonders gut erklären würde, wenn sie durch Lakton- 
bildung als einwertige Ionen in unseren Lösungen auftreten würden. 
Elektrostatisch stehen dieser Annahme ja keine Bedenken entgegen, denn 
der Kohlensäuregehalt zusammen mit dem Basenüberschuß unserer Lö- 
sungen läßt einen Ladungsaustausch zu. Einwertige Ionen erscheinen 
dann aber kleiner und haben auch geringere potentialbildende Wirkung 
an Grenzflächen im Sinne Donnans. 

Immerhin erscheinen uns diese erwähnten Beispiele als nicht aus- 
reichend zu einer restlosen Klärung der komplizierten Mitwirkung von 
Diffusionspotentialen beim Anionendurchtritt. Mit ihrer Annahme wird 
allerdings noch nichts darüber ausgesagt, ob im Endgleichgewicht der 
Aufnahme einfache Donnan- Potentiale zwischen zwei homogenen Phasen 
mitwirken, oder ob etwa kompliziertere Verhältnisse vorliegen, wie sie 
Brices u. PETRIE (1928) anzunehmen veranlaßt werden. Für die Deu- 
tung der Versuchsergebnisse ist die Klärung dieser Verhältnisse an unse- 
rem Objekt belanglos. Zweifellos aber steht die Notwendigkeit der Annahme 
einer Mitwirkung von Membranpotentialen überhaupt im besten Einklang 
mit der Auffassung, daß die Größe der Ionen der wesentliche Faktor für ihre 
Permeierfähigkeit ist, weil diese erst zusammen mit der Ladung das Auf- 
treten von Donnan- Potentialen zur Folge hat. 


1 Macht man z. B. für benzoesaures Na die Annahme, daß das Anion nicht 
permeiert und berechnet für diesen Fall das fiktive Donnan-Gleichgewicht, so 
ergibt sich in der Innenlösung der Zelle eine [NaCl] von 0,2613 m, während die 
Außenlösung nur 0,260 m davon enthält. Die Differenz 0,0013 m ergibt zufällig 
gerade die Grenzkonzentration für benzoesaures Na. Im Falle der Impermeabilitat 
würde der osmotische Effekt der Außenlösung gerade 0 sein. Da aber in Wahrheit 
benzoesaures Na permeiert, wird das Donnan-Potential recht klein ausfallen und 
schließlich noch durch die übrigen vorhandenen Salze weiter geschwächt werden. 
Immerhin muß sich das Membranpotential so auswirken, daß die Permeabilität 
für benzoesaures Na sowie für jedes andere Salz mit organischem Anion etwas zu 
klein gefunden wird. 
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Bei den dreiwertigen Anionen mit ihrer starken Ladung sollte eine 
anomale osmotische Wirkung noch stärker als bei zwei- und einwertigen 
Anionen in Erscheinung treten. Leider haben wir davon nur die Zitronen- 
säure untersuchen können. Der trotz der beträchtlichen Größe des 
Anionenkörpers relativ hohe Grenzwert kommt aber vielleicht auch durch 
den Einfluß einer Hydrolyse zustande. Auf deren Mitwirkung in unseren 
Versuchen soll daher ganz allgemein im folgenden Abschnitt eingegangen 
werden. 


VI. Der Einfluß der Hydrolyse von Salzen mit organischem Anion 
und die Frage des Molekül- und Ionendurchtritts in die Zellen von 
Beggiatoa. 

Für das richtige Verständnis unserer Versuchsergebnisse und ihre 
Auswertung für das allgemeine Problem der Stoffaufnahme ist die ein- 
deutige Beantwortung der Frage von wesentlicher Bedeutung, ob die ver- 
wendeten Salze organischer Säuren im Solwasser ausschlic Slich in Ionen- 
form vorliegen oder aber, ob und eventuell inwieweit neben den Ionen 
auch noch elektroneutrale Säuremoleküle infolge hydrolytischer Disso- 
ziation anwesend sind. Im letzteren Falle könnte sich die Aufnahme der 
fraglichen Stoffe wesentlich auf die der Lösungsanteile letzterer Art be- 
schränken — entsprechend einer vielfach, in jüngster Zeit namentlich von 
OSTERHOUT (1931), COLLANDER und Mitarbeitern (1931 zweimal), BoviıL- 
LENNE (1930) usw., vertretenen Auffassung —, und das würde natürlich 
schon wegen der ganz andersartigen physikalischen Eigenschaften der 
Säuremoleküle (Ätherlöslichkeit, Kapillaraktivität, Adsorbierbarkeit 
usw.) gegenüber den Säureanionen weitgehende theoretische Bedeutung 
haben. 

Eine Hydrolyse sollte sich gerade bei mehrbasischen Säuren besonders 
geltend machen, was am anschaulichsten aus BRINTZINGERs Dialysever- 
suchen hervorgeht. Dort verhalten sich die Chloride des dreiwertigen 
Lanthan aus diesem Grunde abweichend (vgl. 1929, 184). Knüpfen wir 
unsere Betrachtungen nun an das Verhalten der dreiwertigen Citrate an. 
Hier sind alle Hydrolyseprodukte nicht wie beim Lanthanchlorid schlech- 
ter, sondern besser zum Durchtreten befähigt als die Produkte der voll- 
kommenen Dissoziation: die gebildeten Säuremoleküle, weil sie nicht 
elektrisch geladen sind, die Hydrolysenprodukte der ersten und zweiten 
Stufe, weil sie geringere Ladungen tragen als das dreiwertige Citratanion 
und somit auch geringeres Ioneneigenvolumen besitzen als letzteres. 
Durch alle diese Argumente würde das Verhalten des Citrats in unseren 
Versuchen beim Vergleich mit den Salzen der anderen Säuren verständ- 
lich. Es wären jedoch nicht nur bloße Erwägungen, sondern quantitative 
Behandlung dieser Frage erwünscht, um so gleichzeitig einen Aufschluß 
darüber zu bekommen, ob der Rückgang der Turgorknickungen unserer 
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Beggiatoa-Zellen letzten Endes auf das Eindringen ganzer Moleküle, wie 
sie die Hydrolyse liefert, oder auf das von Ionen zurückzuführen ist, etwa 
in Gestalt von Ionenpaaren. 

Leider sind aber die Bedingungen für die Errechnung der Hydrolyse- 
grade sehr verwickelt. So muß man beide Stufen der Dissoziation von 
Kohlensäure einerseits, ferner alle Stufen der organischen Säuren berück- 
sichtigen und schließlich bedenken, daß man in den Lösungen noch die 
Bestandteile des Solwassers, also noch andere Basen als Na, vor allem 
sehr schwache, wie Ca und auch Mg vorfindet. Deren Einflüsse auf die 
Hydrolysevorgänge müßten hier allerdings im Sinne einer Verstärkung 
des Hydrolysegrades der organisch-sauren Salze gedeutet werden. 

Alles in allem genommen zeigen solche Erwägungen bereits, daß die 
Hydrolysegrade in den Lösungen nur sehr gering sein können. Die hydro- 
lytisch abgespaltenen Säuren werden aber zweifellos sehr rasch in die 
Zellen eindringen. Das Verschwinden von Säuremolekülen aus der Außen- 
lösung hat jedoch infolge der Massenwirkung sofortige Neubildung sol- 
cher Moleküle zur Folge (Membranhydrolyse, vgl. HöBer 1926, 8. 212). 
Auf diese Weise könnte die osmotische Wirkung der organischen Salze 
dem hydrolytisch abgespaltenen Säureanteil proportional sein. 

Zum Zwecke der Prüfung dieser Möglichkeit empfiehlt es sich daher, 
trotz der oben erwähnten Schwierigkeiten der Berechnung, wenigstens 
die oberste Grenze der möglichen Hydrolyse zu errechnen, wie man sie 
auf Grund des px der Salzlösung als Gehalt an freier Säure ermitteln kann. 

Der Hydrolysengrad eines Salzes in Prozenten seiner Konzentration 
beträgt für Salze aus schwacher Säure und starker Base angenähert 


B = ae = (vgl. Kotrnorr S. 17). Folgende extreme Beispiele mögen 


die bei uns vorliegenden Grenzen der Hydrolyse veranschaulichen, wobei 
als schwache Säure mit niedriger Grenzkonzentration Lävulinsäure ge- 
wählt wurde, die auch als freie Säure gelöst zur Untersuchung kam, ferner 
als stärkere Säure mit einer ganz wesentlich niedrigeren Grenzkonzen- 
tration Salicylsäure (frei und als Na-Salz mit verschiedenem px der Lö- 
sungen) und schließlich als schwache Säure mit hoher Grenzkonzentration 
die Essigsäure. 


























Säure k c in mol Pu PoH OH pin % 
Lävulinsäure . . . | 10~* | 0,0010 | 6,94 | 7,13 | 7,42x10”® | 0,0074 
Salicylsäure frei. . | 10? 0,0009 | 6,69 | 7,38 | 4,17x10® | 0,0043 
Na-Salicylat . . . | 10? 0,00095 | 7,18 | 6,98 | 1,29x10~7 | 0,0136 
Essigsäure . . . . | 10473 | 0,035 7,57 | 6,50 | 3,16x107 | 0,0009 


ß liegt stets unter 0,015%. Nun muß man jedoch noch bedenken, daß 
im karbonathaltigen Solwasser dieser Hydrolysegrad infolge der gleich- 
Planta Bd. 18. 24 
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zeitig vorhandenen H,CO,-Hydrolyse nicht eintreten kann. Sie darf bei 
der kleinen zweiten Dissoziationskonstante 3,0 x 10-7 dieser Säure und 
der im Vergleich mit dem organischen Salz erheblichen Konzentration 
nicht unterschätzt werden, denn sie liefert bei weitem mehr H-Ionen. Die 
Hydrolyse ist in Säuregemischen ja den Dissoziationskonstanten um- 
gekehrt proportional. 

So generelle Beziehungen der Grenzkonzentrationen zum hydrolytisch 
abgespaltenen Säureanteil sollten nun bei einer Betrachtung des Hydro- 
lyseeinflusses unter Zugrundelegung auch dieser Berechnung einer ober- 
sten Grenze zutage treten. Ein Vergleich der Grenzkonzentrationen mit 
den Dissoziationskonstanten schlechthin ist wegen der verschiedenen 
Größe der ersteren widersinnig. Die Struktur des Anionenkörpers oder 
die der freien Säure ist, wie gezeigt wurde, für die Größe der Grenzkon- 
zentration in erster Linie maßgebend. Folgende Tabelle gibt daher die 
benutzten Na-Salze der Säuren geordnet nach der als maximal berech- 
neten Konzentration an freier Säure in deren Lösung wieder, und zwar in 
den summarischen Gruppen: einwertige aliphatische, einwertige aro- 
matische, zweiwertige, dreiwertige Anionen. 











Freie Säure in Mol 

Na-Salz der een u 
Glycerinsäure . . . . . . . . . . 0,00080 1,29 
Lävulinsäure. . . . . . . . . . . 0,00010 2,4 
B-Oxybuttersäure . . . . . . . . 0,00050 2,65 
LS D'un 3 5 5h 0,00075 2,75 
Glycolsäure . . . . . . . . . . . 0,0125 2,81 
een 0,035 3,15 
Ameisensäure . . . . . . . . . . 0,05 3,8 
dé care on diet 0,0012 3,8 
Propisnsinse «sec . . + + + ve 0,012 3,9 
RE il. à Ten a 0,00050 1,175 
ne le hr 0,00095 1,292 
RE 6. 4-0 00 0 0:0 «+ 0,00038 1,298 
Gee, CT LS 0,00007 1,4 
Protokatechusäure . . . . . . . . 0,00060 1,74 
Mandelsäure. . . . . . . . . . . 0,00045 2,87 


Whe qe A istre detre 0,00060 





BL So de © dy. à 2 


Le ee Ei OTS 16 


sin lié je wee © où 0 


rate Ba oe 2 a 
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Es läßt sich in dieser Aufstellung keinerlei Einfluß der Hydrolyse auf 
die osmotische Wirksamkeit der Lösungen erkennen, weder für die ein- 
basischen noch die zweibasischen Säuren. Vielmehr zeigt sich, daß die 
freien Säuren, wie z. B. Buttersäure, die eine größere Adsorbierbarkeit 
(relative Ätherlöslichkeit) besitzen als diejenigen kleineren Moleküls, wie 
z. B. Propionsäure, im Eintritt auf diesem Wege keinesfalls in beobacht- 
barer Weise beeinflußt werden können, wie das z. B. in der Arbeit CoL- 
LANDERS, TURPEINENS und FABRITIUS’ dargestellt wird. Das spricht 
weiterhin dafür, daß der Grenzwert durch Ionenwirkung zustande kommt. 

Ferner sprechen solche Fälle gegen einen Hydrolyseeinfluß, bei denen 
gleicher Grenzwert von Lösungen der freien Säure und des Na-Salzes ge- 
funden wurde, obwohl die Hydrolysegrenzwerte in ihnen stark differieren, 
wie z.B. 


Buttersäure frei . . . . 0,00263% Malek: 3-5: 1, 0,0317% 
Bernsteinsäure frei . . . 0,035% eee ee 0,139% 
Malonsäure frei . . . . 0,0089% ER ét 0,0513% 
Brenzweinsäure frei. . . 0,0548% Beh 0,140%. 


Eine Ausnahme macht nur die Salicylsäure, die nach der gleichen Be- 
rechnungsweise in der Lösung nur zu 0,0043% wirklich frei ist und den 
Grenzwert 0,0009 G.M. ergibt, während die Lösung des Salzes mit 0,0136% 
hydrolytisch in Freiheit gesetzter Säure auch die etwas höhere Grenz- 
konzentration von 0,00095 G.M. besitzt. Da diese Säure schon eine er- 
hebliche Molekülgröße hat, besteht die Möglichkeit, daß der Hydrolyse- 
und damit der Löslichkeitseinfluß ebenso wie nach S. SCHÖNFELDER bei 
Anelektrolyten auch hier erst bei den großen Molekülen zu bemerkbaren 
Abweichungen führt. Auch die noch innerhalb der Versuchsfehlergrenzen 
liegende Abweichung der Benzoesäure (vgl. S. 353) könnte noch zur Not 
auf diese Weise erklärt werden 1. 

Das Verhalten des stereoisomeren Stoffpaars Na-Maleinat und Na- 
Fumarat spricht besonders stark gegen die Mitwirkung irendwelcher 
Hydrolyseerscheinungen. Sowohl die Dissoziationskonstanten der ersten 
als auch der zweiten Stufe beider Säuren sind sehr verschieden: 

( Fumarsäure I. 1,0 x 10% IL 5 x 10] 
\Maleinsäure I. 1,3 x 10 IL 8x 10—7/° 
Dennoch ergibt sich eine völlig übereinstimmende Grenzkonzentration. 

Die Folgerung, daß die Hydrolyse in unseren Versuchen keinen Ein- 
fluß hat, erfährt nun auch ihre experimentelle Bestätigung in der Tat- 
sache, daß in den Fällen, in denen Permeabilitätsbestimmungen mit 
einem organisch-sauren Salz sowohl in natürlichem als auch in ab- 
gekochtem Solwasser unter CO,-Ausschluß durchgeführt wurden, 

1 Über die Möglichkeit, solche Abweichungen auch auf die Mitwirkung von 


Membranpotentialen zurückzuführen, vgl. S. 365. 
24* 
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sich die gleichen Grenzwerte ergaben. Das gilt für folgende Sub- 
stanzen: Buttersäure (kombiniert bestimmt bei Ersatz von ?/, des os- 
motischen Grenzwerts durch Raffinose, px Solwasser 7,04, px Grenzlösung 
6,58); Äpfelsäure px Solwasser 6,53 bzw. 6,88, px Grenzlösung 6,65 bzw. 
6,67, zweimal bestimmt): Zitronensäure (px Solwasser 6,80, px Grenz- 
lösung 6,69) ; Zitronensaures Na und Zitronensaures Li (px Solwasser 6,85, 
ps Grenzlösung 7,05); Lävulinsäure (kombiniert bestimmt mit 2/, Raffi- 
nose siehe oben!, pa Solwasser 6,88, px Grenzlösung 6,69); Lävulinsaures 
Na (ps Solwasser 6,88, px Grenzlösung 7,14). 

SchlieBlich wurde aber auch noch durch besondere Experimente versucht, 
ein Urteil über den Einfluß des Gehalts an freier Säure in unseren Lösungen zu 
gewinnen. Man kann nämlich in künstlichem, karbonatfreiem Solwasser eine Säure 
lösen und sie teils vollkommen, teils partiell neutralisieren, ohne durch die Hydro- 
lyse der kohlensauren Salze gestört zu werden. Solche Versuche wurden mit 
Lävulinsäure ausgeführt, die nach ihrer Dissoziationskonstanten 4,53 x 10-4 zuden 
schwächsten der von uns benutzten Säuren gehört. Hier war daher bei nur par- 
tieller Neutralisation auch die schwächste Ansäuerung des Solwassers und damit 
die geringste Schädigung des Objekts durch die erhöhte H-Ionenkonzentration 
zu erwarten. Das Neutralisieren erfolgte vor der Herstellung der endgültigen 
Versuchslösung in einer Abdampfschale. Danach wurde die Salzlösung einge- 
dampft und als 0,01 G.M.-Stammlösung aufgenommen. Die Differenz zwischen 
einer Lösung im Volumen und auf das Volum kann in diesem Falle vernach- 
lässigt werden. Es wurde bei vollkommener Neutralisation (10 ccm Säure ent- 
sprechen 11 ccm Lauge, Indikator Phenolphthalein) 2x 0,001 G.M. (6+, 6—), 
einmal 0,0011 G.M. (6+, 6—), ferner einmal wieder etwa 0,001 G.M. (bei 0,0011 
9+, 15—) gefunden. Erfolgte die Neutralisation nur partiell im Verhältnis 10 ccm 
Säure zu 9 ccm Lauge, so starben in 0,0012 G.M. alle Fäden sehr schnell ab, bei 
weitergehender Neutralisation (10 cem Säure +10 ccm Lauge) war die Ermitte- 
lung der Grenzkonzentration ebenfalls schwierig infolge raschen Absterbens der 
Fäden. Es ergaben sich in drei Versuchen: 


Konzentration der Lösung Fadenzahl 
0,0012 G.M. 8(+) 12 (—) 
0,0013 ” 3(+) 2(—) 
0,0015 „ 8(+) 3(—) 


Daraus ist nur ersichtlich, daß die unter physiologisch so extremen Bedin- 
gungen ermittelte Grenzkonzentration bei annähernd 0,0012 G.M. liegt, also um 
etwa 20% höher als in Gegenwart reiner Salzionen, d. h. bei vollkommener Neu- 
tralisation und Ionisation im normalen Solwasser. Die Deutung des Versuchs 
bleibt indessen zweifelhaft. Vielleicht könnte man diesen höheren Grenzwert 
außer auf eine Schädigung der Zellen durch saure Reaktion auch auf einen schnel- 
leren Durchtritt der undissoziierten Säuremoleküle im Vergleich zu dem der 
Säureanionen zurückführen. Man wird vor allem an solche Erscheinungen denken 
müssen, wenn im CO,-freien Solwasser p, unter 7,07 sinkt. In unseren Ver- 
suchen ändert sich aber py nur ganz unwesentlich, solange wirklich physiologisch 
einwandfreie Lösungen benutzt werden. 


Schließlich sei betont, daß auch aus den von RUHLAND u. HOFFMANN 
gefundenen Grenzkonzentrationen für anorganische Salze hervorgeht, 
daß ihre Höhe durch Ionenerscheinungen bedingt ist. Die Lösungen 
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dieser Salze sind zweifellos vollkommen dissoziiert. Dennoch sind die 
Durchtrittsgeschwindigkeiten sehr große, wie die Höhe der Grenzkonzen- 
trationen zeigt (z. B. NaNO, 0,3 m), die stets wesentlich größer als die der 
Salze mit organischen Anionen sind. Diese überraschende Durchlässig- 
keit unseres Objektes wurde von RUHLAND u. HoFFMANN bereits aus- 
reichend betont. 

Man hat also ganz allgemein nicht mit der Anwesenheit undissoziierter 
Säuremoleküle zu rechnen, sondern vielmehr anzunehmen, daß von allen 
untersuchten organischen Säuren — gleichgültig, ob sie als Na-Salz oder 
als freie Säure gelöst wurden — osmotisch nur die Säureanionen (neben 
den zugehörigen oder auch anderen im Solwasser vorhandenen Kationen) 
wirksam waren. 

Bei weniger durchlässigen Zellen, wie wir sie bei den meisten übrigen Pflanzen 
antreffen, kann selbst eine sehr geringfügige Hydrolyse für den Eintritt große 
Bedeutung gewinnen. Die engporigen Plasmagrenzhäute werden in diesem Falle 
schon für Ionen von kleinem Volumen nur sehr schwer, für größere praktisch 
nicht mehr passierbar sein. Hydrolytisch abgespaltene und gut adsorbierbare 
freie organische Basen oder Säuren aber werden nach Analogie der entsprechen- 
den anderen organischen Verbindungen (siehe SCHÖNFELDER, S. 484 f.) auch bei 
großem M.V. leicht und auch bei geringer Konzentration durch stetige Wieder- 
herstellung des hydrolytischen Dissoziationsgleichgewichts infolge Massenwir- 
kung ausgiebig permeieren können. Bei schwachen Elektrolyten und entspre- 
chender [H-] insbesondere, würde dann das Maß der hydrolytischen Aufspaltung 
und die Adsorbierbarkeit der hydrolytischen Produkte als Durchtrittsfaktor das 
M.V. überlagern müssen. Es ist deshalb nicht verwunderlich, daß z. B. STEwART 
(1931) bei Versuchen mit Seeigeleiern und organischen Ammonsalzen die Reihen- 
folge Valerianat > Butyrat > Propionat > Acetat > Formiat erhielt. 


VIL. Zur Mechanik des Salzdurchtritts. 


Gewisse oben entwickelte Überlegungen könnten zu dem Gedanken 
veranlassen, daß das osmotische Verhalten der gebotenen Salzlösungen 
gar nicht auf einem Durchtritt der im Versuch zugesetzten Ionen beruht, 
sondern daß alle beobachteten Ausgleiche der osmotischen Knickungen 
einfach durch eine Verdrängung leicht permeierender Anionen und Kat- 
ionen (z. B. Na’ und Cl’) aus der Außenlösung in die Zellen hinein zu- 
stande kommen. Insbesondere haben wir ja solche Erscheinungen im Ge- 
folge von Donnan- Potentialen bei den Kationen zur Deutung der Ergeb- 
nisse heranziehen müssen. Daß dem nicht so ist, lehrt die Tatsache der 
Abhängigkeit der osmotischen Wirkung dieser Lösungen von der Größe 
und Ladung der darin gebotenen Anionen. Auch die Erwägung, daß eine 
elektroosmotische Wasserbewegung infolge Aufladung von völlig anionen- 
impermeablen Grenzschichten im Spiele wäre, ist abzulehnen, denn dann 
dürften die molaren Grenzwerte im wesentlichen nur Unterschiede bei 
verschiedener Wertigkeit der Ionen, nicht dagegen in Zusammenhang mit 
deren Größe erkennen lassen. 
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Die Untersuchungen ergeben demnach, daß die beobachteten osmo- 
tischen Wirkungen auf dem Durchtrittsverhalten der benutzten Salz- 
ionen beruhen. Unter diesem Gesichtspunkte lassen sich nun auch alle 
früheren Ergebnisse mit Elektrolyten an B. m. verstehen. Wir brauchen 
uns nur vorzustellen, daß die über den Durchtritt von Ionen entscheiden- 
den porösen Grenzschichten negativ geladen sind, d. h. daß (der oder) die 
I. P. der sie bildenden Substanzen bei einem px < 7 (kleiner als das des 
Solwassers) gelegen sind. Das ist bei der Lage der I. P. der meisten be- 
kannten Eiweißkörper (und auch der Lipoide) sowie bei dem weitgehend 
stabilisierten px des Solwassers durchaus wahrscheinlich. Dann ergibt 
sich, daß eine solche Membran für die Anionen schwerer permeabel wird 
als für die Kationen (vgl. die Arbeiten von MicHAELIS, HÜBER, MonD und 
HorFMmann, Fusira, Risse usw.). Es müssen sich also die Kationen der 
Salzlösungen bei B.m. als wesentlich weniger osmotisch wirksam er- 
weisen als die Anionen. Das ist in der Tat und sogar auch für die großen 
organischen Kationen der Fall. So permeieren z. B. die Alkaloide, gelöst 
als Hydrochloride, etwa gemäß ihrem M.V., wie schon RUHLAND u. Horr- 
MANN ausführten. Da man den theoretischen Erwägungen von 8. SCHÔN- 
FELDER S. 479 zufolge, die durch unsere neuen Untersuchungen über die 
physikalisch-chemischen Bedingungen im Solwasser experimentell ge- 
stützt werden, in diesen Alkaloidlösungen nur Ionen anzunehmen hat, 
kommt dieses Ergebnis eben dadurch zustande, daß die Grenzschichten 
auf den Durchgang der gleichsinnig geladenen Kationen keinen Einfluß 
ausüben, so daß der Durchtritt allein nach Maßgabe der Größe ihres 
Kationenkörpers erfolgen kann. Der osmotische Einfluß der gleichzeitig 
gebotenen Anionen kommt dann bei der leichten Beweglichkeit des Cl’ 
in den Grenzschichten nicht zur Geltung. 

Bei den Anionen wird die osmotische Wirksamkeit zweifellos durch 
die Membranladung, d. h. mit deren zunehmender Größe, gesteigert, so 
daß die Grenze der Anionenbeweglichkeit schon viel früher erreicht wird 
als für ungeladene Moleküle. Die Stärke der elektrischen Ladung äußert 
sich in dem Sinne, daß mit deren Zunahme auch die Hemmung der 
Anionendurchlässigkeit sich wesentlich erhöht, was — wie wir zeigen 
konnten (vgl. 8. 352) — dazu führt, daß bereits Säureanionen von der 
einem M.V. von 139 (Brenzweinsäure) entsprechenden Größe des An- 
ionenkörpers nicht mehr durchzutreten vermögen. 

Betreffs des Verhaltens der Anionen im einzelnen bleiben zunächst 
noch zwei Fragen offen. Die eine knüpft an die Tatsache an, daß die 
strukturellen Unterschiede der aliphatischen Ionen gleicher Wertigkeit, 
besonders der einwertigen Anionen, sich so deutlich äußern, daß es ge- 
lingt, den Durchtritt gemäß den chemischen Reihen erkennen zu können, 
denen die ionenliefernden Säuren angehören (Abb. 8.356). Für dieses eigen- 
artige Verhalten müssen wir hier eine vollkommen eindeutige Erklärung 
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noch ausstehen lassen. Da sekundäre Faktoren wie Adsorptionsverhält- 
nisse an anderen Phasen bei unseren Versuchen keine Rolle spielen dürf- 
ten, wäre nur ein Einfluß der verschiedenen Löslichkeit der Salze homo- 
loger Reihen im Solwasser denkbar. Diese Frage, die übrigens zu den 
Hydrotropieerscheinungen in Beziehung steht, wird an späterer Stelle 
noch zu diskutieren sein. 

Die zweite noch unaufgeklärte Tatsache ist die, daß die Anionen aro- 
matischer Konstitution in unseren Versuchen eine geringere osmotische 
Wirksamkeit entfalten als die aliphatischen Anionen, Lävulinsäure und 
Zuckersäure ausgenommen (vgl. S.356). Da wir Änderung des Quel- 
lungszustandes der den Durchtritt regelnden Schichten ablehnen müssen 
(S. 359), könnte man die Mitwirkung der Hydrotropie nur im Sinne einer 
Adsorptionsbeeinflussung beim Durchgang gelten lassen. Dieser Ad- 
sorptionsvorgang sollte sich dann aber in homologen Reihen nicht wie bei 
Molekülen, d. h. proportional der Oberfläche derselben nach dem War- 
BuURGschen Adsorptionsgesetz auswirken (vgl. S. SCHÖNFELDER S. 487), 
sondern nur beinahe linear, d. h. proportional dem Radius des kugelig ge- 
dachten Ions, und zwar deshalb, weil die Hydrotropie eine streng an die 
bipolare Bauweise der Ionen gebundene Erscheinung ist. Ihre Mitwir- 
kung beim Ionendurchtritt kann also nicht der vollen Oberfläche des 
Ions, also damit dem Quadrat des Ionenradius oder der 2/; Potenz des 
Eigenvolumens parallel gehen. Diese Gesetzmäßigkeit äußert sich offen- 
bar auch sonst bei den hydrotropischen Erscheinungen, wie FREUNDLICH 
u. SLOTTMANN (1927) an den Homologen Na-Benzoe-, p-Toluol- und p- 
Äthylbenzoesulfonaten zeigten. Hier ist die relative Löslichkeitszunahme 
À eines Stoffes durch die Gegenwart der Homologen von dessen Konzen- 
tration c durch die Gleichung À = A, c” ausgedrückt, wobei A, und n 
Konstanten sind und der Exponent x nur Werte zwischen 1,1 und 2 an- 
nimmt. In unseren Versuchen müßte ein entsprechendes Verhalten darin 
zum Ausdruck kommen, daß in Abb. 1 die Ordinatendifferenzen von Sub- 
stanzen gleichen Ioneneigenvolumens und gleicher Ladung auch an- 
nähernd gleich bleiben im ganzen Bereiche der Durchlässigkeit. Diese 
Forderung ist, soweit man das bei den relativ kurzen aber bald parallel 
laufenden Kurvenästen beurteilen kann, ziemlich gut erfüllt, zumal wenn 
man noch bedenkt, daß die Ordinaten # den Konzentrationen nicht 
streng, sondern nur angenähert proportional sind (vgl. S. SCHÖNFELDER 
S. 468—470). 

Welche Bestandteile der über den Durchtritt entscheidenden Grenz- 
schichten dann den gebotenen hydrotropen Salzen gegenüber als ,,Ad- 
sorbentien‘ wirken, läßt sich leider nicht entscheiden, denn wir wissen 
aus der Arbeit NEUBERGS (1916) nur, daß die Hydrotropie gegen die ver- 
schiedensten Substanzen — sowohl gegen Lipoide als auch gegen Eiweiß- 
körper — zur Geltung kommt. Daß aber die Hydrotropie die normale 
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Diffusion nicht behindert und somit auch den Permeiervorgang nicht in 
noch unbekannter Weise modifizieren dürfte, läßt sich aus der Feststel- 
lung von FREUNDLICH u. KRÜGER (1929) über die normale Diffusion von 
Substanzen in hydrotropen Lösungen ableiten. Man kann danach wohl 
schwerlich zu der Vorstellung gelangen, daß bei der Wirkung eines hydro- 
tropen Salzes gegenüber einer gröberen siebartigen Phase andere Verhält- 
nisse vorliegen sollten, welche dann Änderungen der Beweglichkeit der- 
selben zur Folge hätten. 

Konsequenterweise ist aber das Prinzip der Hydrotropie bei allen von 
uns untersuchten Salzen als wirksam anzunehmen. Von den aliphatischen 
Salzen haben nur die der Fettsäurereihe selbst noch hydrotrope Wirkun- 
gen (vgl. NEUBERG 1916, Tampa 1924). Wir haben davon nur die der 
Essigsäure, Propionsäure und Buttersäure untersucht, deren C-Geriist 
an einem Ende jeweils die hydrophobe Methylgruppe -CH,, am anderen 
Ende die hydrophile Carboxylgruppe -COOH trägt. Betrachten wir diese 
Säureanionen nun nochmals zusammen mit den aromatischen und den 
aliphatischen Oxysäureanionen. Wir fanden, daß die Ergebnisse mit 
Essigsäureanionen in der graphischen Darstellung auf die normale Kurve 
zu liegen kommen, welche alle untersuchten Substanzen — dissoziierte 
und undissoziierte — in ihrem oberen Teile umfaßt (vgl. Abb. 1). Auch 
die Propionsäureanionen verhalten sich so. Die Buttersäureanionen 
(M.V. = 108) gehen aber rascher durch als die bezüglich des Anionen- 
eigenvolumens sogar ein wenig kleineren Glycerinsäureanionen (M.V. — 
etwa 101). Das würde in diesem Zusammenhange bedeuten, daß bei klei- 
nen Ionen die Hydrotropie noch unwirksam ist und erst von einem dem 
M.V. 70—80 entsprechenden Anioneneigenvolumen ab aufwärts langsam 
zur Geltung kommt, ähnlich wie die Adsorptionseigenschaften, die beim 
Moleküldurchtritt erst bei größeren Molekülen an Bedeutung gewinnen 
(vgl. S. SCHÖNFELDER 8. 470). Jedoch liegt, wie wir oben sahen, keine so 
starke Beeinflussung des Durchtritts von Ionen durch Hydrotropie mit 
zunehmender Größe des Teilchens vor wie bei den Molekülen durch Ad- 
sorption. Die Einführung von OH-Gruppen in den Anionenkörper, be- 
sonders am Orte der endständigen Methylgruppe, z. B. in der Glycerin- 
säure, setzt die hydrotropen Eigenschaften des Anions herab. Das gleiche 
gilt für Milchsäure, B-Oxybuttersäure und noch bemerkbar für Glycol- 
säure, die in der Darstellung Abb. 1 gerade ein wenig unterhalb der Nicht- 
leiterkurve liegt, nämlich dort, wo sich bereits die Ladungseinflüsse der 
Ionen geltend machen, ohne daß sie durch die Hydrotropie (z. B. Pro- 
pionsäure) kompensiert werden. 

Dieser Deutung der Erscheinung als Folge der Mitwirkung der hydro- 
tropen Eigenschaften der Salze scheinen sich nun wieder Lävulinsäure- 
und Zuckersäureanion nicht zu fügen. Die lävulinsauren Salze dürften 
zwar ihrem Bau mit endständiger CH;-Gruppe nach noch etwas hydro- 


von Elektrolyten in die Zellen von Beggiatoa mirabilis. 377 


trop sein, obwohl die Nachbarschaft der Ketogruppe die Hydrotropie der 
CH;-Gruppe erheblich abschwächen dürfte. Leider liegen darüber bisher 
noch keine Untersuchungen vor. Bei den zuckersauren Salzen wären 
hydrotrope Wirkungen nur zu verstehen, wenn nicht nur die Säuremole- 
küle, sondern auch die Ionen wenigstens einen Laktonring enthielten. 
Doch läßt sich auch hierüber noch nichts aussagen. Es kann nur auf 
die Bemerkung FREUNDLIOHS (1916, S. 110) verwiesen werden, wonach 
der Furankomplex auch hydrotrope Wirkungen entfalten kann. 

Auch weiß man noch fast nichts über den Einfluß des Gehalts an an- 
organischen Salzen auf die Erscheinung der Hydrotropie, eine Frage, die 
für uns wegen der Benutzung von Arterner Solwasser bedeutungsvoll 
wäre. Hier ist nicht der Ort dafür, auf die hierüber möglichen Vorstel- 
lungen einzugehen. Nur darauf kann hingewiesen werden, daß der Salz- 
gehalt die Mitwirkung der Hydrotropie beim Ionendurchtritt infolge der 
Ionenkonkurrenz um die Wassermoleküle möglicherweise besonders deut- 
lich in Erscheinung treten lassen könnte. 


Von besonderer Bedeutung muß es sein, darüber an unserem Objekt 
klar zu sehen, ob die Ionen vollkommen frei durchtreten, also unter Über- 
windung der hohen elektrischen Kräfte, die der Trennung positiver und 
negativer, an Ionen gebundener Elementarladungen entgegenstehen. 
Der eine von uns (RUHLAND 1909) hat auf die Unwahrscheinlichkeit der- 
artiger Vorgänge schon vor geraumer Zeit hingewiesen. Es sind jedoch 
bis heute immer wieder Arbeiten erschienen, die solche Vorgänge in Er- 
wägung ziehen. PANTANELLI hat (1929) die einschlägige Literatur in 
seinem Sammelreferat zusammengestellt und unter dem Begriff der 
Ionenadsorption die Unabhängigkeit von Anionen- und Kationenauf- 
nahme in die Pflanze, d. h. in diesem Falle den Durchtritt ins Plasma, 
vertreten. 

Neuerdings gelangten PIRSCHLE u. MENGDEHL (1931) in ihrer Arbeit 
über Ionenaufnahme aus Salzlösungen durch die höhere Pflanze eben- 
falls dazu, eine Trennung von Anionen und Kationen anzunehmen. 
Hierbei war nicht berücksichtigt worden, daß in dem von den Wurzeln 
abgegebenen CO, (es wurden nur qualitative Proben auf CO, in der Nähr- 
lösung angestellt) gewisse Äquivalente an Anionen zur Verfügung stan- 


1 Die neuerdings von LiNpAU (Naturwiss. 20, 396 [1932]) gegebene Deutung 
der Hydrotropie — nämlich in Gestalt der Erhöhung der gegenseitigen Löslich- 
keit zweier Phasen durch eine dritte, der hydrotropisch wirkenden Substanz — 
läßt die Parallele zu der Mitwirkung der Adsorptionsvorgänge beim Molekül- 
durchtritt (organische Anelektrolyte, vgl. SCHÖNFELDER 1930, S. 486 ff.) noch 
deutlicher werden. Man wird die angekündigte, ausführliche Arbeit abwarten 
müssen, bevor man diese Gedankengänge in der Theorie der Permeabilität aus- 
wertet. 
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den, die in den aufgestellten Bilanzen fehlen. In einer späteren Arbeit 
hat PıescHLe (1932) diese zunächst übersehenen Zusammenhänge er- 
kannt und eingehend behandelt, wobei sich herausstellte, daß die abge- 
gebenen CO,-Mengen die fehlenden Äquivalente weitgehend übersteigen. 
Immerhin wäre eine einseitige Ionenadsorption in äußerst geringem Aus- 
maße und nur direkt im Bereiche der aufnehmenden Grenzflächen nicht 
undenkbar. Sie führte dann eben zur Ausbildung der bekannten Mem- 
branpotentiale sowie zum Ionenaustausch mit Wasser. Infolge des in der 
Pflanze vorliegenden mehrphasigen Systems können sich solche Poten- 
tiale an vielen Orten ausbilden, ohne daß das Wurzelsystem höhere Po- 
tentiale gegen die Lösung annimmt als im Maximum etwa 1 Volt!. 

Andererseits sind auch Fälle bekannt, bei denen sich in Salzge- 
mischen allerdings besonders die Salze aromatischer Säuren wie Ge- 
mische von Base und Säure den Adsorbentien gegenüber verhalten 
können, bei denen also ein Austausch mit den Ionen des Wassers statt- 
findet. In anderen Fällen, besonders aber dann, wenn der Durchtritt 
höher konzentrierter Salzlösungen studiert wird (etwa in plasmolytischen 
Versuchen), konnte bisher eine Ionentrennung nicht nachgewiesen wer- 
den. PANTANELLI möchte dann für die Salzaufnahme stets einen patho- 
logischen Durchtritt von Salzmolekülen verantwortlich machen. 

Wir konnten in unseren Versuchen einen Durchtritt von Ionen fest- 
stellen und zwar in Lösungen von sehr geringer Konzentration der be- 
treffenden Salze. 

Die Aufnahme der Ionen ist also dann nur entweder durch doppelten 
Ionenaustausch (RuHLAND 1909) oder durch Aufnahme von Ionen- 
paaren möglich, denn gegen eine Ionentrennung in unseren Versuchen 
spricht die Abhängigkeit des Durchtritts von der Anionengröße, die sonst 
nicht ohne weiteres verständlich wäre. Ferner dürfte dann mit zuneh- 
mender Ionengröße kein sinkender osmotischer Grenzwert zu beob- 
achten sein, was ja schon in der Einleitung dieses Abschnittes erwähnt 
wurde. 

Dem Durchtritt von Ionenpaaren stehen keinerlei Bedenken ent- 
gegen. Daher kommt es, daß auch BRINTZINGER (1929) in seinen Dia- 
lyseversuchen mit diesem Vorgange rechnet. In Salzgemischen ergeben 
sich dann gewisse Verteilungseffekte, indem z. B. ein gebotenes Anion 
nicht mit dem zugehörigen Kation, sondern einem anderen durch die 


1 Entgegen der Darstellung im Referat dieser Arbeit von Mevıvs in der Z. 
f. Bot. 1932, wo die Ansicht ausgesprochen wird, daß zur Ionentrennung auf dem 
Adsorptionswege durch die Pflanze viele Tausend Volt gehörten. Auf diesen Ge- 
danken muß aber der unzulässige Vergleich unter Heranziehung eines homogenen 
Systems führen. Wohl aber wird man Mevivs beistimmen, daß eine Ionentren- 
nung in einem analytisch erfaßbaren Maße, wie sie in so hohem Ausmaße PrrscHLE 
und MENGDERAL ursprünglich annahmen, von vornherein unwahrscheinlich war. 
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Membran wandert. Diese am Modell sonst wenig studierten Erschei- 
nungen sind dem Biologen viel geläufiger. Es sei nur auf die Arbeit 
R. und J. Hösers an Valonia sowie die vielen Untersuchungen von 
OsTERHOUT (1930 a und b) allein, sowie mit Cooper (1931), Damon 
(1930), Jacges (1930, 1931, siehe unter diesen Namen!) usw. mit pflanz- 
lichen Objekten hingewiesen. In der Erklärung der Verteilungseffekte 
gehen sie allerdings andere Wege, indem sie den Durchtritt von Elektro- 
lyten auch stets als elektrisch neutrales Molekül annehmen. So sollen 
K und Na ebenso wie NH; als Hydroxyde durchtreten (vgl. OstER- 
HOUT 1931). Wir können uns dieser Ansicht nicht anschließen!, denn 
dann sollten bei unseren, in Form der freien Säure so verschiedene Ad- 
sorption zeigenden Substanzen die entsprechenden Unterschiede in der 
osmotischen Wirkung hervortreten (vgl. S. SCHÖNFELDER). Das ist aber 
nicht der Fall. Die Ionen H’ und OH’ des Wassers werden also wohl nur 
zum geringsten Teile durch Bildung von Säure- und Basenmolekülen eine 
Rolle spielen, sondern bei einem denkbaren Ionenaustausch vielmehr die 
der Zahl nach weit überwiegenden Ionen der stärkeren Elektrolyte. Die 
Bildung von Ionenpaaren dürfte, wie es auch BRINTZINGER annimmt, so 
vor sich gehen, daß diejenigen Ionen zusammentreten, die annähernd 
gleiche Größe, also auch Wanderungsgeschwindigkeit besitzen. Ist das 
nicht möglich, so könnte man sich vorstellen, daß das der Größe nach am 
nächsten stehende Ion sich mit dem Durchtretenden paart. Ein solches 
Verhalten ist nach den von BJERRUM (1926) entwickelten Anschauungen 
über die räumliche Verteilung der starken Elektrolyte als Ionen in ihren 
Lösungen ohne weiteres einleuchtend. Danach ist es überhaupt ein be- 
sonderes Kennzeichen starker Elektrolyte, daß ihre Ionen einander ganz 
nahe kommen können, ohne daß sie sich deformieren, d. h. ohne daß sie zu 
einem Molekül zusammentreten. So werden gerade sie am häufigsten in 
der Lage sein, als Ionenpaare auch relativ enge ,,Poren“ zu passieren, 
zumal entgegengesetzt geladene Ionen stets näher beieinander zu sein 
pflegen als gleichgeladene. 

In höheren Konzentrationen von Elektrolyten ist auch der Abstand 
der positiv und negativ geladenen Ionen geringer (BJERRUM 1926) und 
damit dürfte die Wahrscheinlichkeit für den Durchtritt eines Ionen- 
paares durch ein Porensieb oder Ultrafilter wachsen. Zwischen aus- 
schließlichem Durchtritt von Ionenpaaren und solchen unter Mitwirkung 
doppelten Ionenaustausches können wir keine Entscheidung fällen. 
Höchstwahrscheinlich ist letzterer Vorgang hier verwirklicht. Immer 
aber ist der Raum, den Ionenpaare beanspruchen, größer als der, den die- 
selben Ionen einnehmen, sobald sie zu Molekülen zusammentreten. 


1 Vgl. auch die neuerdings von G. E. BriaGs (1932) hiergegen erhobenen Be- 
denken allgemeiner Art. 
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Daraus erklärt sich wohl auch die allgemein geringe Permeabilität für 
Elektrolyte im Vergleich zu der der Nichtelektrolyte. 

Gerade von solchen Gesichtspunkten aus muß es vielversprechend er- 
scheinen, die Frage des Stoffdurchtritts — sowohl von Ionen als auch 
von Molekülen — variations- und wahrscheinlichkeitsstatistisch zu be- 
trachten und zwar in ähnlicher Weise, wie neuerdings H. PELZER und 
E. Wiener (1932) die Geschwindigkeitskonstante von Austauschreak- 
tionen behandelt haben. Erst auf diesem Wege wird man besseren Ein- 
blick in die physikalisch-chemische Struktur der den Durchtritt regeln- 
den Schichten gewinnen können. Soviel läßt sich jedenfalls wohl schon 
heute voraussehen, daß die physikalisch-chemischen Bedingungen einer 
Elektrolytaufnahme für Organismen des salzhaltigen Wassers! weitaus 
günstiger sein müssen als für Süßwasserorganismen und Landpflanzen, 
sowie, daß innerhalb homoiosmotischer Organismen, bei denen ja ein 
hoher Anteil des osmotischen Wertes der Binnenlösungen durch Elektro- 
lyte erzielt wird, ähnlich bevorzugte Bedingungen des Elektrolytdurch- 
tritts herrschen müssen wie etwa im Meerwasser für die darin lebenden 
Organismen. Nur in dieser Hinsicht dürfte unsere Beggiatoa mirabilis 
als ,,Halophyt“ eine gewisse Sonderstellung einnehmen. Und gerade 
dieser Umstand erlaubte uns, zusammen mit dem Fehlen jeglicher 
Cuticularbildung? so relativ einfache Gesetzmäßigkeiten des Elektrolyt 
durchtritts aufzudecken. 


Zusammenfassung. 

Mit Lösungen organisch-saurer Salze gleichen Anions in Arterner 
Solwasser wurden an Beggiatoa mirabilis Grenzwerte der osmotischen 
Wirksamkeit ermittelt. Es ließ sich zeigen, daß die Salze darin praktisch 
nicht hydrolysiert sind, weil die darin enthaltene sehr schwache Kohlen- 
säure dies verhindert. Innerhalb chemischer Reihen sind die Grenz- 
konzentrationen dem Anionvolumen antibat. 

Der Vergleich der osmotischen Wirkung von Salzen, deren Anionen 
verschiedenen chemischen Reihen angehören, wurde durch Berechnung 
der LEPESCHKIN-TRONDLEschen Permeabilitätskoeffizienten u durch- 
geführt. Einwertige Anionen permeieren leichter als zweiwertige. Die 
aromatischen Anionen treten schneller als die aliphatischen durch. Dies 
beruht wahrscheinlich auf der Mitwirkung der Hydrotropie dieser Ver- 
bindungen. Bei höherwertigen Anionen treten Störungen durch Hydro- 
lyse auf (Zitronensäure). 

Bei variantem einwertigem Kation zeigt sich ebenfalls erschwerter 
Durchtritt mit zunehmender Ionengröße. Die Abweichungen in der 


1 Auch das Halophytenproblem bedarf in dieser Hinsicht einer neuen Unter- 
suchung. 
2 Vergleiche manche Algen des Meeres. 
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Reihenfolge der osmotischen Wirksamkeit bei kleinen Kationen (Na’, K’, 
Li) sind wohl auf die Mitwirkung entstehender Membranpotentiale 
zurückzuführen, die sich höchstwahrscheinlich auch bei der osmoti- 
schen Wirksamkeit der Anionen bemerkbar machen, während Quellungs- 
änderungen der Grenzschichten infolge Stabilisierung der Elektrolyt- 
quellung im Solwasser, wenn überhaupt, erst in zweiter Linie in Frage 
kommen. 

Nach den Ergebnissen treten Ionenpaare durch, wobei wahrschein- 
lich durch Austausch die Ionenpartner «etwa gleichgroß sein dürften 
(vgl. BRINTZINGER). Organismen des Salzwassers bieten dafür aus 
physikalisch-chemischen Gründen bevorzugte Bedingungen, die auch 
innerhalb homoiosmotischer Organismen herrschen dürften. Nur in 
dieser Hinsicht kann man sagen, daß Beggiatoa mirabilis betreffs der 
Permeabilität eine gewisse Sonderstellung einnimmt. 
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ÜBER DEN EINFLUSS DES PROTOPLASMAREIZES 
AUF DIE PHOTOSYNTHESE. 


Von 
V. N. LUBIMENKO und O. A. STSCHEGLOVA. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 26. Mai 1932.) 


Die Frage über den Einfluß des Protoplasmas auf die Photosynthese 
ist bis heute recht wenig aufgeklärt. Nachdem die Bedeutung des Chloro- 
phylls und die Rolle der Stärke in den Chloroplasten als nächsten Pro- 
duktes der Photosynthese feststand, bildete sich die Vorstellung aus, daß 
alle Teilreaktionen dieses Vorganges in der Plastide lokalisiert sind. Diese 
Vorstellung wurde mit Hilfe der klassischen Bakterienmethode von 
ENGELMANN glänzend bestätigt. 

Wenn alle Reaktionen der Photosynthese streng in der Plastide lo- 
kalisiert sind, so muß die Rolle des Protoplasmas als diejenige eines Me- 
diums angesehen werden, welches diesen spezialisierten Apparat un- 
mittelbar umgrenzt und nur eine indirekte Wirkung auf den Gang der 
Synthese ausübt. Diese Wirkung kann sich in erster Linie auf die Ge- 
schwindigkeit der Kohlensäure- und Sauerstoffdiffusion erstrecken, da 
beide Gase das die Plastiden umgebende Protoplasma durchdringen 
müssen. 

Leider verfügen wir aber über keine direkten Angaben über die Größe 
des Widerstandes, auf den die beiden Gase in dem kolloidalen System des 
Protoplasmas stoßen, und ebensowenig über den Einfluß dieses Wider- 
stances auf die Intensität der Photosynthese. Die Angaben von Kosty- 
TSCHEW(1921)über den Assimilationskoeffizienten zeigen, daß dasVerhält- 
nis CO,/O, in abgeschlossener und mit Kohlensäure angereicherter Atmo- 
sphäre anfangs bei Landpflanzen zwischen 1,26 und 2,5 schwankt und bei 
Algen 4,6 erreicht. Dies Verhältnis hält jedoch nur 3—10 Min. an und 
fällt sodann bis auf 1 ab. Ohne Zweifel liegt die Ursache des Phänomens 
in der verschiedenen Diffusionsgeschwindigkeit von Kohlensäure und 
Sauerstoff in Protoplasma und Zellhaut. 

Bekanntlich wird der Gasaustausch der Photosynthese und der At- 
mung durch Wasserverlust des Protoplasmas stark abgeschwächt. Dabei 
ist die Empfindlichkeit der ersteren viel größer, wogegen ein schwacher 
Gaswechsel der Atmung sogar bei lufttrockenem Zustande des Proto- 
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plasten beobachtet wird (StockER 1927). Im Gegensatz dazu wird die 
Photosynthese vollständig aufgehoben, wenn das Blatt nur 50% seines 
normalen Wasservorrats verliert (BRILLIANT 1924). Die hohe Empfind- 
lichkeit der Photosynthese für Wasserverlust der Zelle tritt in der Arbeit 
von WALTER (1929) besonders deutlich hervor: er hat statt des Trock- 
nens wasserentziehende Zuckerlösungen angewendet und Versuche mit 
Helodea canadensis ausgeführt, um die störende Nebenwirkung der Sto- 
matabewegungen zu eliminieren. Die Versuche von WALTER haben ge- 
zeigt, daß jeder rasche Wasserverlust des Protoplasmas sogleich eine Ab- 
schwächung des Gasaustausches der Photosynthese bewirkt, die nach 
Entfernung der plasmolysierenden Lösung wohl wieder hergestellt wer- 
den kann, aber erst nach längerer Zeit. Bei der Wasserentziehung erfährt 
der Zustand der Plastidenkolloide ohne Zweifel eine Veränderung, welche 
die Photosynthese unmittelbar beeinflussen kann; es ist aber auch mög- 
lich, daß der Wasserentzug eine Vergrößerung des Widerstandes für die 
Gasdiffusion durch die Protoplasmaschicht hervorruft, und daß die Ab- 
schwächung der Photosynthese, wenigstens teilweise, durch die geringere 
Geschwindigkeit der Gasbewegung in der Protoplasmaschicht ver- 
ursacht wird. 

Als im Sinne des Stoffaustausches aktives Medium kann das Proto- 
plasma auch durch Vermittelung der in ihm entstehenden Produkte die 
Photosynthese beeinflussen. Versuche haben gezeigt, daß die bei der 
Atmung des Protoplasmas frei werdende Kohlensäure von den Plastiden 
assimiliert wird, wie ebenso auch der von den Plastiden ausgeschiedene 
Sauerstoff vom Protoplasma verbraucht wird. Diese Erscheinung tritt 
besonders deutlich hervor, wenn der Gasaustausch der Atmung sich mit 
dem ihm entgegengesetzten der Photosynthese in Gleichgewicht befindet 
und die Zusammensetzung der die Pflanze umgebenden Luft unverändert 
bleibt. Dieser unter der Bezeichnung ‚Kompensationspunkt‘“ bekannte 
Zustand eines labilen Gleichgewichtes wird am leichtesten durch ab- 
geschwächte Belichtung des grünen Gewebes erreicht. Wird die Be- 
leuchtung soweit abgeschwächt, daß die Energie der Photosynthese klei- 
ner wird, als diejenige der Atmung, so bleibt ein Teil der vom Proto- 
plasma ausgeschiedenen Kohlensäure von den Plastiden unverbraucht 
zurück und geht in die die Pflanze umgebende Luft über. Die Menge 
dieser Kohlensäure ist ebenso wie die Menge des absorbierten Sauerstoffs 
kleiner als bei einer im Dunkeln befindlichen Pflanze. Je höher die Tem- 
peratur und mit ihr die Energie der Atmung, desto höher muß die Energie 
der Photosynthese sein, damit das für den Kompensationspunkt not- 
wendige Gleichgewicht erreicht wird. _ 

Wenn also die Photosynthese unter dem Kompensationspunkt liegt, 
werden die Plastiden in gewisser Hinsicht von der äußeren Luft isoliert, 
und der ganze Kreislauf der Gase findet im Innern des Protoplasten statt. 
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P. A. und P. DANGEARD schlossen Blätter von Aucuba in gläserne zu- 
geschmolzene Röhren ein und konstatierten, daß die Blätter bei gewöhn- 
lichem Tageslicht 6—7 Monate lebendig bleiben. Da die Kohlensäure in 
diesem Falle von außen nicht zuströmen konnte, mußte selbstverständ- 
lich die ganze Photosynthese auf Kosten der Atmungskohlensäure er- 
folgen. 

Da die Kohlensäureproduktion des Protoplasmas die CO,-Konzen- 
tration in den unmittelbar die Plastide umgrenzenden Schichten ver- 
größert, kann sie auf diese Weise zur Steigerung der Photosynthese bei- 
tragen. In der Tat ruft nach den Versuchen von SPoEHR und Mac GEE 
die Erschöpfung der für die Atmung notwendigen Kohlehydratvorräte 
der Blätter, wie sie im Dunkeln stattfindet, eine Schwächung nicht nur 
der Atmungs- sondern auch der Photosyntheseintensität hervor. Diese 
Verfasser nehmen an, daß die chemische Energie der Kohlenhydratoxy- 
dation zugleich mit der Lichtenergie an den Reaktionen der Photosyn- 
these beteiligt ist; darum hängt die Photosynthese von dem Kohlehydrat- 
vorrat ab und muß mit der Verstärkung der Oxydationsvorgänge an- 
steigen. 

Aus den Angaben, die uns über den Temperaturkoeffizienten der 
Photosynthese zur Verfügung stehen, geht hervor, daß letzterer eine ver- 
änderliche, jedoch ziemlich bedeutende Größe darstellt. Doch sind die 
meisten Autoren darin einig, daß nicht nur photochemische, sondern 
auch enzymatische Reaktionen an der Photosynthese teilnehmen; 
darum ist diese von der Temperatur in höherem Maße abhängig als 
wenn sie nur aus photochemischen Reaktionen bestehen würde. Was die 
Dunkelreaktion der Photosynthese, die sogenannte BLACKMANNsche Re- 
aktion, anbetrifft, so gibt es heutzutage nur verschiedene Hypothesen, und 
wir sind zur Zeit nicht imstande zu bestimmen, ob sie auch im Proto- 
plasma stattfindet, oder streng in den Plastiden lokalisiert ist. Deutlicher 
ist die Rolle des Protoplasmas als eines Mediums für die Verwandlung 
und den Transport der Photosyntheseprodukte. Wir besitzen zwar in 
dieser Hinsicht nur wenige experimentelle Ergebnisse, doch zeigen die 
vorhandenen Angaben (BOUSSINGAULT, SsaPOSCHNIKOW) deutlich, daß 
die Photosynthese durch Assimilatenanhäufung geschwächt wird. Jeden- 
falls kommt dem Protoplasma eine entscheidende Rolle beim Transport 
der in den Plastiden angehäuften Assimilate zu. 

Endlich kann das Protoplasma als ein verschiedenartigste Stoffe bil- 
dendes Medium auf die Plastiden durch die Produkte seines Stoffwechsels 
einen bestimmten Einfluß ausüben. Hierher gehören die Produkte der 
Eiweißzersetzung und verschiedene Exkretstoffe. Wie die Literatur 
zeigt, stellen die Plastiden das empfindlichste Element der Zelle dar. 
Während kleine Dosen von Narkoticis und Giften die Atmung verstärken, 
wird die Photosynthese dadurch unterdrückt oder ganz sistiert. Die Ver- 
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suche von Ewart zeigen sehr deutlich, daß die Plastiden bei Einwirkung 
verschiedenster Agentien auf die Zelle untätig werden und ihre photo- 
synthetische Fähigkeit einbüßen, obgleich die Zelle lebendig bleibt. Be- 
sonders scharf tritt der Unterschied zwischen der Protoplasma- und der 
Plastidenempfindlichkeit für giftige Stoffe in WarBurcs Arbeiten über 
die Wirkung von verschiedenen Dosen von Phenylurethan auf die At- 
mung und Photosynthese hervor. Dosen, welche eine Verstärkung der 
Atmung zur Folge haben, unterdrücken die Photosynthese vollständig. 
Von der ungewöhnlich hohen Empfindlichkeit der Plastide zeigen 
auch Boses Ergebnisse über die stimulierende Wirkung außerordentlich 
kleiner Dosen von Salpetersäure auf die Photosynthese. Außerdem er- 
leiden die Plastiden, wie bekannt, auch bei normaler Entwicklung der 
Pflanze unter dem Einfluß des Zellstoffwechsels verschiedene Stufen von 
Degradation. So verlieren z. B. die Plastiden der Epidermiszellen bei den 
meisten Landpflanzen ganz oder zum großen Teil ihre Farbstoffe. 
Dies alles zusammengenommen zeigt, daß der innere Stoffwechsel des 
Protoplasmas einen großen Einfluß auf den Zustand der Plastiden und 
also auch auf die Intensität der Photosynthese ausüben kann, obgleich 
die dazu gehörenden Reaktionen nur in den Plastiden lokalisiert sind. 
In der Tat haben zahlreiche Forschungen, in denen der Gaswechsel 
der Photosynthese unter natürlichen Verhältnissen studiert wurde (Mac 
Lean 1920, Hengıcı 1921, ALExErew 1922, 1923 und 1924, E. F. Vorr- 
SCHAL und Mitarbeiter 1928, KostYTscHEew und Mitarbeiter 1926, 1927, 
1928, 1929, 1930, 1931) große, von der Beleuchtung, Temperatur und 
Wasserversorgung unabhängige Schwankungen der Photosynthese eines 
von der Pflanze nicht abgetrennten Blattes aufgedeckt. Bei den ver- 
schiedensten Pflanzen wurde öfters in den Mittagsstunden eine starke 
Abschwächung oder sogar vollständige Sistierung festgestellt. Die Ar- 
beiten KostytscHEws und seiner Mitarbeiter berichten nicht nur über 
einen Ersatz der Photosynthese durch die Atmung in den Tagesstunden, 
sondern auch über eine reichliche Ausscheidung von CO,, die bis jetzt 
nicht genügend erklärt werden konnte. Noch früher haben wir in unseren 
Versuchen mit Pflanzen, die bei geschwächtem Tageslicht und in far- 
bigem Licht kultiviert waren, bemerkt (LUBIMENKO 1911), daß die bei 
verschiedener Beleuchtungsstärke gasometrisch in kurz dauernden Ver- 
suchen bestimmte Energie der Photosynthese dem Zuwachs organischer 
Substanz nicht entspricht. Um diesen Widerspruch zu erklären, haben 
wir angenommen, daß die Intensität der Photosynthese bei normaler 
Pflanzenentwicklung nicht nur durch äußere, unmittelbar an der Photo- 
synthese teilnehmende, sondern auch durch innere, die Geschwindigkeit 
des Assimilatenverbrauchs bestimmende Faktoren reguliert wird. Die 
Arbeit der Plastide wird durch die Bildung eines gewissen primären Syn- 
theseprodukts abgeschlossen, das aus dem Reaktionsfeld entfernt werden 
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muß, damit keine Hemmung eintritt. Nehmen wir an, daß die Arbeit der 
Plastide mit der Bildung von Kohlehydraten zu Ende ist, dann wird es 
zur Erhaltung einer konstanten Geschwindigkeit der Synthesereaktionen 
notwendig, daß Kohlehydrate mit derselben Geschwindigkeit, wie sie ge- 
bildet, auch abgeleitet werden. Verläuft die Ableitung langsamer als ihre 
Anhäufung, so wird die Plastide von ihnen schließlich überschwemmt 
und ihre Arbeit dadurch natürlich gehemmt werden. 

Jedoch ist die Geschwindigkeit des Kohlehydrattransportes von der- 
jenigen der enzymatischen Reaktionen abhängig, welche an der Umwand- 
lung und der Bildung von Assimilaten teilnehmen. Darum kann bei nor- 
maler Pflanzenentwicklung die Intensität der Photosynthese der Blätter 
nicht diejenige der Umwandlung und Bildung der Assimilate übertref- 
fen. Bekanntlich ist unter natürlichen Verhältnissen die Ableitung der 
Assimilate bei Tage und bei für die Photosynthese günstiger Beleuchtung 
und Temperatur stets schwächer als ihre Neubildung, weswegen der Ge- 
halt des Blattgewebes an Kohlehydraten ansteigt. Diese Erscheinung ist 
so allgemein, daß Sacus sie seiner Methode der Bestimmung der Photo- 
syntheseenergie nach dem Zuwachs des Blatttrockengewichtes zugrunde 
legte. Könnten die Assimilate mit derselben Geschwindigkeit auswan- 
dern, mit der sie sich anhäufen, so hätte kein Zuwachs der Blatttrocken- 
masse stattgefunden. Deren Zuwachs bei Tage zeigt ganz deutlich, daß 
der Assimilationsapparat des Protoplasmas langsamer arbeitet als der 
photosynthetische. Darum haben wir die Annahme gemacht, daß die 
Intensität der Photosynthese bei normaler Pflanzenentwicklung nicht 
durch die Geschwindigkeit der unter günstigen Verhältnissen möglichen 
Assimilatanhäufung bestimmt wird, sondern durch die Ableitungs- 
geschwindigkeit, die selbst wieder von der Assimilations- und Verbrauchs- 
geschwindigkeit der Kohlehydrate abhängt. Bis jetzt fehlen uns noch 
spezielle Forschungen zur Aufklärung des quantitativen Zusammen- 
hanges zwischen Kohlehydratanhäufung im Blatt und der durch den 
Gasaustausch gemessenen Intensität der Photosynthese. Solche For- 
schungen könnten den Zeitpunkt feststellen, an dem die Hemmung der 
Photosynthese infolge Anhäufung der Kohlehydrate in den Plastiden be- 
ginnt. Jedenfalls zeigen die von den oben genannten Autoren bei Tage 
ausgeführten vielen direkten Messungen der Photosynthese, daß diese 
sehr oft nach einer gewissen Periode energischer Plastidentätigkeit und 
Assimilatenanhäufung abgeschwächt oder sogar ganz sistiert wird. Da- 
rum kann die von vielen Verfassern bei Tage konstatierte Zweigipfeligkeit 
der Assimilationskurven dadurch erklärt werden, daß die Photosynthese 
durch die Kohlehydratanhäufung in den Plastiden infolge von langsamer 
Ableitung gehemmt wird. Zum selben Schlusse führen die inden Arbeiten 
von STANESKU (1924) und von LUBIMENKO (1926) erhaltenen Ergebnisse 
über die periodische Anhäufung von Stärke in den Tagesstunden. 
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Auch KosTYTscHEw neigte zu dem Gedanken, daß die periodische 
Abschwächung der Photosynthese in den Tagesstunden eine reichliche 
Assimilatanhäufung in den Plastiden zur Ursache hat. Aber außer einer 
Zweigipfeligkeit der Kurve kann man im Tageslaufe der Photosynthese 
noch scharfe Schwankungen während kurzer Zeiträume beobachten; sie 
können nicht durch eine Hemmung infolge von Assimilatanhäufung er- 
klärt werden, und darum hat KosTYTscHEw in seiner letzten Abhandlung 
(1931) den Gedanken ausgesprochen, daß das Licht im Vorgange der 
Photosynthese als Reizagens wirkt. Dieser Gedanke wird auch durch die 
Arbeiten HARDERS und ARNOLDs bestätigt. 

Ersterer hat gefunden, daß die Photosynthese einer Pflanze, die sich 
einige Zeit im Dunkeln befand, bei nachher streng konstanten Beleuch- 
tungs- und Temperaturverhältnissen erst ansteigt und dann sinkt. Diesen 
Anstieg schreibt HARDER einer besonderen Lichtinduktion, das heißt 
einer besonderen Wirkung des Lichts auf die Plastiden zu. ARNOLD, der 
bei mittleren Beleuchtungsintensitäten erst eine Erhöhung und dann eine 
Abschwächung der Photosyntheseenergie von Helodea canadensis be- 
obachtet hat, macht dieselbe Schlußfolgerung. 

Somit zeigen die neuesten Arbeiten aus dem Gebiete der Photosyn- 
these, daß diese von einem ganz neuen Standpunkte untersucht werden 
muß. 

Übt das Licht eine Reizwirkung auf die Plastiden aus, kann die Photo- 
syntheseenergie bei streng konstanter Licht- und Temperaturintensität 
steigen und sinken, so muß sich die Photosynthese ebenso wie die 
Atmung den Gesetzen der Reizbarkeit unterordnen. In diesem Falle er- 
halten auch die Beziehungen zwischen Protoplasma und Plastiden eine 
andere Bedeutung. Außer den früher erwähnten indirekten Einflüssen 
auf die Photosynthese können wir uns auch eine direkte Reizwirkung des 
Protoplasmas vorstellen. Jene unerwarteten und schroffen Sprünge, die 
von KosTYTscHEw und seinen Mitarbeitern konstatiert worden sind, 
können vielleicht durch die gegenseitige Wirkung des Protoplasmas und 
der Plastiden als Resultat des Reizes erklärt werden. 

Von diesem Standpunkte aus ist die Frage des Einflusses der Reizbar- 
keit des Protoplasmas auf den photosynthetischen Gaswechsel von gro- 
Bem Interesse. Wie bekannt, ruft eine einfache mechanische Beschä- 
digung des Protoplasmas einen bedeutenden chemischen Effekt hervor, 
der in einer bedeutenden Erhöhung der Atmungsenergie seinen Ausdruck 
findet. 

Über den Einfluß der Biattverwundung auf die Photosynthese be- 
sitzen wir nur eine kleine Arbeit von KosryTscHEew (1921), der aus einer 
geringen Anzahl von Versuchen den Schluß zieht, daß die mechanische 
Beschädigung eines lebendigen Blattes keinen Einfluß auf den Gaswechsel 
ausübt. 
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Außer durch die kleine Versuchsanzahl ist die Arbeit von Kosry- 
TSCHEW auch in methodischer Hinsicht durchaus nicht einwandfrei ; der 
Hauptfehler besteht darin, daß die verlorene Arbeitsfläche des verwun- 
deten Blattes gar nicht berücksichtigt wurde. Das Blatt wurde mit einer 
Nadel so stark durchstochen, daß es nach der Operation, wie der Ver- 
fasser selbst mitteilt, einem Netz mit feinen Maschen glich. Aus dieser 
Beschreibung läßt sich der Schluß ziehen, daß das Blatt 25— 30% seiner 
Fläche eingebüßt haben konnte. Dennoch hat Verfasser nicht versucht, 
diesen als unbedeutend bezeichneten Verlust auf irgendeine Weise zu be- 
rechnen. Die zu operierenden Blätter wurden so gewählt, daß von der- 
selben Pflanze noch unbeschädigte Blätter gleichen Alters und ungefähr 
von derselben Größe zur Verfügung standen. Die operierten Blätter 
blieben in den einzelnen Versuchen 2—24 Stunden an der Pflanze; dann 
wurden die operierten wie auch die Kontrollblätter abgeschnitten und 
in flache Probiergläser gelegt, wo sie mit Hilfe von Quecksilber in 20 cm® 
mit Kohlensäure bereicherter Luft eingeschlossen wurden. Nach einer 
10—30 Min. dauernden Exposition am Tageslicht wurde die Photosyn- 
these gasometrisch nach der Menge der absorbierten Kohlensäure be- 
stimmt. Auf 1 qdm der Blattfläche pro Stunde wurden folgende Volu- 
mina Kohlensäure absorbiert: 








TVo lama 
in Stunden CO, in cm? CO; in cm 

Betula pubescens .... 24 5,1 6,8 
PA IR 5 8,6 13,1 
a " 2 14,0 19,1 
Lamium album ..... 24 9,0 10,7 
dé Mis dE a 5 4,8 4,0 
in is re 5 13,2 14,2 











Wi: führen absichtlich alle von KostYTscHEw erhaltenen experimen- 


tellen Ergebnisse an, um zu zeigen, aus wie wenigen Daten er einen so wich- 
tigen theoretischen Schluß gezogen hat. Wenn wir die Zahlen der Kohlen- 
säureabsorption durch die Berechnung des Verlusts der Blattfläche bei 
den operierten Blättern korrigieren, indem wir annehmen, daß nicht mehr 
als 1/, der Fläche entfernt worden sei, so wird das Ergebnis folgendes: 








Verwundung | Blatter. | Xontrolibitte 
in Stunden CO, in cm? 

Betula pubescens .... 2 18,7 19,1 
rr 5 11,5 13,1 
” ” 24 6,8 6,8 
Lamium album ..... 5 6,4 4,0 
ee F 5 17,6 14,2 
it 24 12,0 10,7 
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Somit ruft also die Verwundung bei Betula pubescens während 24 
Stunden keine besondere Erhéhung der Photosyntheseenergie hervor, 
während andererseits diese Erhöhung sehr deutlich bei Lamium album 
ausgesprochen ist. 

Man muß noch hinzufügen, daß KostytscuEw die Atmung der Blätter 
nicht bestimmt hat. War diese bei den operierten Blättern höher als 
bei den Kontrollblättern, so mußten die obigen Zahlen für die Photo- 
synthese der ersteren noch höher ausfallen. 

Diese Einwände haben uns veranlaßt, diese Frage aufs neue zu unter- 
suchen. 

Eine erste orientierende Versuchsserie wurde 1929 mit Weizenblättern 
(Triticum vulgare var. lutescens) ausgeführt, die mit Hilfe einer kleinen 
Metallzange durchlöchert wurden, deren erstes Modell runde Löcher von 
1,25 mm Durchmesser, ein zweites solche von 2,5mm und ein drittes 
von 5 mm ausschnitt. 

Anfangs wollten wir so viele Löcher aus dem Blatte schneiden, daß 
5, 10, 20, 30, 50 und 75% der ganzen Fläche entfernt wären. Nach vor- 
hergehender Bestimmung der Blattfläche wäre es leicht die Anzahl der 
Löcher von bekanntem Durchmesser zu berechnen, die einem bestimmten 
Betrage der Blattfläche entsprochen hätten. Zu diesen Versuchen dienten 
Pflanzen, die in einfachen Gartentöpfen in freier Luft gezogen waren. 

Der Versuch zeigt zunächst, daß die Entfernung von mehr als 30% 
der Blattfläche das Blatt einer jungen Pflanze zu stark beschädigt, so daß 
es nach der Operation leicht vollständig zerreißt: darum wurden 30% 
entfernter Fläche als Maximalgröße festgesetzt. Sodann fand es sich, daß 
nur bei Entfernung von 5 und 10% der Fläche die operierten Blätter an 
der Pflanze dauernd lebenstätig blieben. Wenn aber 20 und 30% der 
Blattfläche in Form kleiner Löcher entfernt wurden, starben die Blätter 
schon nach 3 Tagen an der starken Vergrößerung des Wundumfanges ab; 
die Zahl der kleinen Öffnungen betrug dabei etwa 200 und die Länge des 
gesamten Wundenperimeters bis 40 cm. Das Absterben geschah, wie die 
Vertrocknung zeigte, infolge desgroßen Wasserverlustes durch die Wunde. 

Bei Entfernung von 20 und 30% Blattfläche durch Ausschneiden 
mittelgroßer Löcher wurde ebenfalls ein vorzeitiges Vergilben und Ab- 
sterben der Blätter von jungen Pflanzen beobachtet, jedoch geschah dies 
viel später und nicht bei allen Blättern. So große Löcher konnten in 
Blättern junger Pflanzen, welche sich im Stadium der Bestockung be- 
fanden, nicht ausgeschnitten werden, weil die Lamina nicht breit genug 
war. Deshalb wurde die Operation bei älteren Pflanzeı, Blättern mit 
breiterer Lamina, in denen man Öffnungen von allen drei Diametern aus- 
schneiden konnte, wiederholt. 

Bestimmungen der Intensität der Photosynthese und der Atmung 
wurden mit abgeschnittenen Blättern eines und desselben Stockes und 
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Alters ausgeführt; dabei wurden die Blätter von zwei gleichen Pflanzen 
genommen, von denen die eine als Kontrolle diente. Blattstücke von 
6—8 cm? Oberfläche wurden in flache Gefäße eingeführt, welche Luft 
mit 3—4% CO, enthielten und durch Quecksilber abgeschlossen wurden. 
Die Gefäße wurden durch eine 25 cm von den Blättern entfernte Lampe 
von 300 Watt 25 Min. lang beleuchtet. Die Lufttemperatur in den Ge- 
fäßen war ziemlich konstant und schwankte in verschiedenen Versuchen 
nur zwischen 26 und 28° C. Die Gasanalysen vor und nach dem Versuch 
wurden mit Hilfe des Apparates von BoNNIER und MANGIN ausgeführt. 
In jedem Versuch wurden die operierten und die Kontrollblätter gleich- 
zeitig beleuchtet. 

Bei Bezug der absorbierten CO, auf die Flächeneinheit der operierten 
Blätter wurde nur die zwischen den Löchern verbliebene Fläche be- 
rechnet. 

Die folgende Tabelle zeigt die für die Photosynthese 1, 2 und 3 Tage 
nach der Verwundung erhaltenen Werte. 


Tabelle 1. In 1 Stunde von normalen und durchlöcherten Blättern absorbierte 
CO, in cm? pro 10 cm? Blattfläche. 





Große Öffnungen | Mittlere Üffnungen | Kleine Öffnungen 





% der entfernten Blattfläche 
o | 5 | 2 | 3 | o | 5 | 10 | 20 | © | 5 | 10 
Umfang der Wunde in Zentimeter pro 10 cm? der Blattfläche 
o | 1,86| 7,44|11,16| 0 | 3,93| 7,86| 15,7| 0 |7,84/16,68 

Absorbiertes CO, in cm? 

1,07} 0,76| 0,50 | 0,46} 0,58 | 0,69 
0,41 | 0,45 | 0,86 | 0,83| 0,91; — 
— | — | 0,22} 0,46 | 0,43 | 0,58 





0,58 
0,16 
0,17 


0,37 
0,47 
0,41 


0,44 
0,65 
0,25 


Versuch Nr. 1| 0,68 | 1,18 
0.16 | 0,37 
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Die Photosynthese ist demnach bei den operierten Blättern mit 
wenigen Ausnahmen höher und manchmal viel höher als bei den Kontroll- 
blättern. 

Diese Versuche waren recht spät (im August) ausgeführt und konnten 
deswegen nicht mit zahlreicherem Material wiederholt werden. Bei der 
nächsten Versuchsserie (1930) diente als Objekt die Gerste, Sorte ,,Tscher- 
wonez‘‘, deren Blatter sich für die Durchlöcherung besser eignen, da ihre 
Lamina breiter und fester als beim Weizen ist. 

Die Pflanzen wurden wie oben kultiviert und die Blätter im Stadium 
der Ährenbildung durchstochen. Die analytische Methode und die Tem- 
peratur- und Beleuchtungsverhältnisse waren dieselben wie oben beim 
Weizen. Um den Wasserverlust durch zu großen Wundumfang womög- 
lich einzuschränken, wurde diesesmal mit Hilfe derselben mittelgroße und 
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kleine Löcher ausschneidenden Zange nicht mehr als 20% der Blattfläche 
entfernt. Zur Kontrolle dienten wieder ähnliche Pflanzen mit unbeschä- 
digten Blättern. Die Photosynthese wurde diesmal nicht nur nach 1 und 
2 Tagen, sondern auch nach längerer Zeit bestimmt. Da das Verwunden 
den Wasserverlust durch Verdunstung verstärkt und die Wasserbilanz 
der an die Wunde grenzenden Gewebeteile stört, konnte dieser Um- 
stand bis zur Heilung der Wunde auf die Photosynthese ungünstig 
wirken. So entstand der Gedanke, den Gaswechsel erst nach der Heilung 
der Wunde und Wiederherstellung der normalen Wasserbilanz zu be- 
obachten. 

In der folgenden Tabelle sind die von 10 cm Blattfläche absorbierten 
CO;-Mengen in Kubikzentimetern angegeben, die sich bei den operierten 
Blättern nur auf die zwischen den Löchern verbliebene Oberfläche 
beziehen. 

Die Tabelle zeigt, daß die Photosynthese während der ersten 24 Stun- 
den nach der Verwundung bei den operierten Blättern schwächer als bei 
den Kontrollblättern war. Der Unterschied ist zum Teil unbedeutend 
(Versuch Nr. 3), zum Teil aber auch groß (Versuch Nr. 1), wobei die 
Schwächung des Gaswechsels bei einem bedeutenden Wundenperimeter 
(15,6 und 23,4cm pro 10 cm? Blattfläche) besonders stark ist. Nach 
2 Tagen steigt der Gaswechsel der operierten Blätter bedeutend an und 
wird öfters größer als bei der Kontrolle. Am 4. Tage ist die Photosyn- 
these der operierten Blätter kräftiger als diejenige der Kontrollblätter 
und steigt weiter an, bis sie am 6., 7. und 8. Tage ihr Maximum erreicht, 
dann fällt sie ab, jedoch absorbieren die operierten Blätter noch 18 Tage 
nach der Verwundung in einigen Fällen mehr Kohlensäure als die Kon- 
trollblätter. 

Es unterliegt also keinem Zweifel, daß die mechanische Beschädigung 
des Blattgewebes die Photosynthese bedeutend erhöht, was jedoch erst 
längere Zeit nach der Verwundung deutlich wird. Am ersten Tage, 
manchmal auch noch später, beobachtet man gewöhnlich, besonders bei 
bedeutender Länge der Wundenperipherie, eine Schwächung der Photo- 
synthese. Die Annahme, daß diese Schwächung der Störung der Wasser- 
bilanz zugeschrieben werden muß, liegt auf der Hand. Dieser wie auch 
die folgenden Versuche zeigen auch, daß der Anstieg der Assimilation im 
Gefolge der Verwundung nicht rein mechanisch durch erleichterten Gas- 
zutritt erklärt werden kann. In diesem Falle müßte der Anstieg sofort 
nach Anbringung der Löcher und nicht, wie meist, erst im Laufe von Tagen 
erfolgen. Auch spricht gegen eine derartige Annahme der Umstand, daß 
die Versuche in sehr CO,-reicher (bis 4%) Luft stattfanden, so daß auch 
die Kontrollblätter nicht an CO,-Mangel leiden konnten. 

Parallel zur Bestimmung der Photosynthese im Versuche Nr. 1 (siehe 
Tabelle 2) wurde auch eine solche der Atmungsgröße an denselben Blät- 
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tern vorgenommen. Blattstücke von 6—8 cm? wurden in mit Queck- 
silber verschlossene Probiergläser in gewöhnliche Luft gelegt und 2 Stun- 
den bei 26—28° C im Dunkeln gelassen. Dann wurde das Gas mit dem 
Apparat von BONNIER u. MANGIN analysiert und die Atmungsgröße nach 
der Menge ausgeschiedener CO, pro 1 g Trockengewicht und 1 Stunde be- 
rechnet (Tabelle 3). 

Die Atmung der operierten Blätter war also im Gegensatz zur Photo- 
synthese schon in den ersten 24 Stunden nach der Verwundung stärker 
als bei den Kontrollblättern, jedoch nur in den Fällen, wo der Wund- 
umfang 12 cm pro 10 cm? Blattfläche nicht überstieg. Bei längerem Um- 
fang sinkt die Atmung in den ersten 24 Stunden, und zwar besonders 
deutlich bei Blättern mit kleinen Löchern, bei denen der Wundumfang 
über 20 cm pro 10 cm? Blattfläche beträgt. In diesem Falle beginnt die 
Atmung erst am 6. Tage nach der Verwundung zu steigen, d. h. gleich- 
zeitig mit der Assimilation (Tabelle 2). 

Es bestätigt sich also, daß in den ersten 24 Stunden nach der Ver- 
wundung die Wasserbilanz des Blattgewebes gestört ist, was eine 
Schwächung des Gasaustausches zuerst der Photosynthese und bei be- 
sonders großem Wundumfang auch der Atmung zur Folge hat. 

Da die Intensität der Verwundung mit der Länge des Wundumfanges 
steigen muß, haben wir eine neue Reihe von Versuchen mit noch kleineren 
Löchern vorgenommen. Diese hatten 0,5 mm Umfang und wurden mit 
speziellen Metallbiirstchen ausgestanzt. Die Dichte der Metallhaare war 
bei den Bürstchen so berechnet, daß 1!/,; 3,5; 10 und 20% der Blattfläche 
entfernt wurden und dabei die Länge des Wundumfanges 6—80 cm pro 
10 cm? Blattfläche ausmachte. Um womöglich den komplizierenden Ein- 
fluß zu starker Verdunstung durch die Wunde zu vermeiden, wurden die 
Pflanzen ins Laboratorium gebracht. Die Bestimmung der Assimilations- 
und Atmungsgröße wurde mit der oben beschriebenen Methode an ab- 
geschnittenen Blättern ausgeführt (Tabelle 4 und Abb. 1, siehe S. 395). 

Die Verwundungsintensität, die wir durch die Länge des Wunden- 
perimeters auszudrücken versuchten, spielt also eine große Rolle im Gas- 
wechsel sowohl der Photosynthese wie der Atmung. 

Bei kleinem Umfang (6—20 cm pro 10 cm? Blattfläche), tritt die 
Steigerung der Photosynthese erst am 4. Tage nach der Verwundung in 
Erscheinung; bei großem (40—80 cm) dagegen schon nach 24 Stunden in 
bedeutendem Maße. Weiter wächst der absolute Wert dieser Steigerung 
mit der Verlängerung des Wundumfanges. Das Maximum der Steigerung 
beträgt bei einem Wundumfang von 6—12 cm nur 21%, bei 20—40 cm 
26% und bei 80 cm 44%. Ohne Zweifel erscheinen alle diese Größen recht 
stark vermindert, besonders in den Fällen, wo wegen bedeutendem 
Wundumfang die Wasserbilanz durch Zerschneidung der Wasserbahnen 
gestört worden ist. 
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Tabelle 4. 


Photosynthese und Atmung bei verwundeten und Kontrollblattern 


der Gerste. 





Verhältnis der entfernten Blattfläche zum Wundumfang pro 10 cm? 
Blattfläche in Zentimeter 






























































Zahl « 
Fées de Tage 0/0 | 15/6 | 3/12 | 5/20 | 1040 | 20/80 
Verwun- In einer Stunde absorbiertes CO, pro 10 cm? Blattfläche in cm? 
dung und in % von der Kontrolle (Photosynthese) 
em’ | % Jem?j % Jem?| % |em° | % em | % |em | % 
17. X. 1 1,02} 100 | 1,09| 107 | 1,07| 105 | 1,02] 100 | 1,26) 124 | 1,46| 143 
2 | 1,03} 100 | 1,07| 104 | 1,05|102| —| — | 1,29] 125 | 1,48) 144 
4 1,33} 100 | 1,55| 117 | 1,57] 118 | 1,52| 114 | 1,45) 109 | 1 96 
5 1,32] 100 | 1,60) 121 | 1,60! 121! — | — | 1,45) 110/1 95 
10 1,35} 100 | 1,42) 105 | 1,55) 115 | 1,70} 126 | 1,41] 104 | 1,13) 84 
27. X 11 1,34| 100 142] 106 1,58] 116 | 1,61] 120 | 1,22) 91/ 0,99} 74 
Ausgeschiedene CO, pro 1 g Trockengewicht in cm? und 
in % der Kontrolle (Atmung) 
17.2. 1° 13,70] 100 |3,14| 85|3,06| 83} 4,39) 119] 5,03| 136 | 4,62) 125 
5 3,09] 100 | 2,21) 712,43] 79 |3,08| 100! 2,39) 77/ 2,44) 79 
11 2,79} 100 | 1,98} 71 }3,17| 114} 2,31) 83 | 3,08) 111 | 3,22) 115 


























Obgleich dieser sekundäre Einfluß die Sache etwas kompliziert, läßt 
sich doch aus den Zahlen der Tabelle noch eine Gesetzmäßigkeit im Ver- 
laufe der Reizreaktion mit genügender Klarheit feststellen. Die früheren 
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Abb. 1. Photosynthese der verwundeten Gerstenblätter in % der Kontrolle. Abszisse = Zahl der 
Tage nach der Verletzung. Photosynthese der Kontrollblätter = 100. Die Zahlen am Ende der 
Kurven bedeuten die Länge des Wundenperimeters. 


Versuche hatten schon gezeigt, daß die Reaktion wellenartig verläuft: 
Unter dem Einfluß des Reizes steigt die Photosyntheseenergie zuerst an, 
erreicht nach einiger Zeit ihr Maximum und fällt sodann ab, wobei sie 
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bisweilen kleiner wird als bei normalen Blättern. Diese Wellennatur ist 
in Tabelle 4 sehr deutlich ausgedrückt. Wir sehen hier, daß das Maximum 
der Photosynthese bei einem Wundumfang von 8cm am 5. Tage nach 
der Verwundung erreicht wird, dann sinkt der Gaswechsel, um dann am 
10. und 11. Tage demjenigen der normalen Blätter fast gleich zu werden. 
Bei 12 und 20 cm des Wundenperimeters kann bei den operierten Blät- 
tern ein bedeutender Zuwachs der Photosyntheseenergie im Vergleich 
mit normalen Blättern noch am 10. und 11. Tage beobachtet werden; in 
diesem Falle tritt das Erlöschen der Welle der Energieerhöhung des Gas- 
austausches später ein. 

Bei 40 cm langem Wundenperimeter steigt die Photosyntheseenergie 
früher an, und zwar schon im Laufe der ersten 24 Stunden nach der Ver- 
wundung, dafür beginnt aber das Erlöschen der Welle schon am 4. Tage, 
und am 11. Tage wird der Gaswechsel der verwundeten Blätter schwächer 
als derjenige der normalen. Endlich bei 80 cm langem Wundenperimeter 
tritt nach einem starken Ansteigen der Photosyntheseenergie im Laufe 
der ersten 2 Tage nach der Verwundung bald eine Abschwächung ein, und 
vom4. Tage an wird der Gasaustausch der verwundeten Blätter schwächer 
als derjenige der Kontrolle. (Siehe auch die hier wiedergegebenen 
Kurven). 

So kommen wir zum Schlusse, daß der Einfluß der mechanischen 
Reizung des Protoplasmas in der Photosynthese sich in einer wellen- 
förmigen Verstärkung des Gasaustausches äußert. Je schwächer quan- 
titativ die Reizung, desto schwächer ist auch das Steigen der Welle, 
nach welchem ein Sinken bis zur normalen Größe des Gasaustausches be- 
ginnt. Bei bedeutender Verletzung steigt die Welle höher an, während 
ihr Erlöschen »ufgeschoben wird. Bei sehr starker Verletzung endlich 
tritt schon nach kurzer Zeit eine starke Erhöhung der Energie des Gas- 
wechsels ein, auf die dann ebenso schnell eine Abschwächung bis unter 
die normale Größe folgt. 

Was den Gasaustausch der Atmung anbetrifft, sind unsere Ergebnisse 
nicht zahlreich genug, um eine ebenso vollständige Charakteristik des 
Reizeinflusses wie für die Photosynthese zu gestatten. Bei einem 
Wundenperimeter von 6cm pro 10 cm? Blattfläche blieb die Atmungs- 
energie der verwundeten Blätter während der ganzen Versuchszeit nie- 
driger als diejenige der Kontrollblätter; bei einem Perimeter von 12 cm 
ist die Atmung der verwundeten Blätter zuerst schwächer als diejenige 
der Kontrollblätter, nachher steigt sie aber an und am 11. Tage ist sie 
noch größer als bei den Kontrollblättern. Leider haben wir keine Ergeb- 
nisse über die Atmungsenergie für die Zeit von 5—11 Tagen nach der Ver- 
wundung, und darum können wir nicht die Zeit bestimmen, wenn die 
Atmungsenergie zu steigen beginnt, wie auch die Größe der Atmungs- 
energie im Vergleich mit der normalen dahingestellt bleibt. Bei einem 
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Wundenperimeter von 20, 40 und 80 cm wird die Atmungsenergie der 
verwundeten Blätter schon am 1. Tage höher als diejenige der Kontroll- 
blätter, wonach eine Schwächung eintritt. 

Bei einem Wundenperimeter von 40 und 80 cm folgt nach dem Sinken 
der Atmung ein neues Steigen, und am 11. Tage nach der Verwundung 
ist die Atmung der verletzten Blätter stärker als diejenige der Kontroll- 
blätter. 

Wenn wir diese Ergebnisse mit denen des vorigen Versuches über die 
Atmung vergleichen, kommen wir zum Schluß, daß die Reaktion auch in 
diesem Falle einen wellenförmigen Verlauf hat, nur steigt die Energie des 
Gaswechsels schneller und sinkt langsamer als bei der Photosynthese. 

Um die eben beschriebenen Versuche zu ergänzen, haben wir im Jahre 
1931 eine neue Versuchsreihe mit Bohnen, Hafer und Buchweizen, die in 
freier Luft in Töpfen kultiviert wurden, ausgeführt. Die Blätter wurden 
mit Hilfe derselben Bürstehen durchlöchert, wobei 5,10 und 20% der 
Blattfläche entfernt wurden. Im übrigen war die Technik der Versuche 
mit Hafer dieselbe wie mit Gerste. In den Versuchen mit Bohnen wurden 
einzelne Blättchen eines und desselben Blattes (ein Blättchen pro Blatt) 
durchlöchert und als Kontrolle dienten die unverletzten Blättchen des- 
selben Blattes. Außerdem wurden in einigen Versuchen Hälften der 
Blättchen durchlöchert und die anderen Hälften dienten als Kontrolle. 
In den Versuchen mit Buchweizen wurden Hälften der Blätter durch- 
löchert und die undurchlöcherten Hälften dienten als Kontrolle. Die Ver- 
suche verfolgten das Ziel nachzuprüfen, ob der Einfluß der mechanischen 
Verletzung sich auch auf die unverletzten Teile des Blattes verbreitet 
oder nur in den beschädigten Teilen lokalisiert bleibt. In der folgenden 
Tabelle 5 sind die Angaben über die Photosyntheseenergie wiedergegeben, 
die in Prozenten von der Kontrolle ausgedrückt sind (Tabelle 5, siehe 
S. 398). 

Wie man aus den hier zusammengefaßten Werten sieht, steigt bei 
allen untersuchten Pflanzen die Photosyntheseenergie unter dem Einfluß 
der Verwundung; diese Erhöhung tritt nach verschieden langer Zeit ein, 
selten nach 24 Stunden, öfters nach 3, 6 Tagen, um dann, nach der Er- 
reichung eines Maximums, wieder zu sinken (Bohnen, Hafer). Also bleibt 
der Charakter der Reaktion derselbe wie bei den Versuchen mit Gerste. 

Es ist zu bemerken, daß der Einfluß der Verwundung auf den Gas- 
austausch in den beschädigten Teilen des Blattes lokalisiert bleibt. Die 
Versuche mit Bohnen und Buchweizen zeigen bei den verwundeten Blatt- 
hälften eine starke Vergrößerung der Photosyntheseenergie im Vergleich 
mit den unverwundeten Hälften, welche als Kontrolle dienten. 
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Tabelle 5. Photosyntheseenergie der verwundeten Blätter in % von der Energie 
der Kontrollblätter ausgedrückt. In den Versuchen, die durch ( x ) gekennzeichnet 
sind, dienten die nichtdurchlöcherten Hälften desselben Blattes als Kontrolle. 



































Zahl der % der entfernten Blattfläche (Zähler) und Perimeter der Wunde 
Tage nach auf 10 cm? Blattfläche in Zentimetern (Nenner) 
Versuchstage | der Ver- 0/0 | 5/20 | 10/40 | 20/80 
wandung ["Quantit&t der absorbierten CO, in Prosenten von der Kontrolle 
Bohnen 
23.IX. | 15 Min. 100 88,4 — el 
29.VI. | 30 ,, 100 — 50,5 = 
10.VIL | 1 Tag 100 = 81,2 82,5 
(x)20.VIL | ı „ 100 93,9 84,6 74,6 
(x) 30. VI. | 1, 100 96,0 EX à 
13. XI. +” 100 —_ 94,4 _ 
1. VIL | 2 Tage 100 _ 61,1 =e 
(x)25.VIL | 3 „ 100 108,6 127,5 
17. IX. Big 100 - 100,0 _ 
5. VIL. 6 „ 100 _ 123,2 — 
15. VIL. 6 „ 100 _ 192,8 184,3 
(x)25. VIL | 6 „ 100 _ 197,8 ae 
16. VIL. ES 100 — 154,0 _ 
+ Be 0 100 130,4 — 
Hafer 
20. VIIL 3 100 76,6 41,3 _ 
5. VIII. 1 — 75,0 96,6 101,0 
10. VIII. 6 100 117,0 92,3 130,0 
15. VII. 11 100 149,1 128,1 174,0 
6.IX. 25 100 77,0 112,0 126,0 
Buchweiz. 
(x) 25. VII. 1 100 140,6 94,2 47,4 
(x) 3.IX. 5 100 137,6 124,2 _ 
Schluß. 


Die oben beschriebenen experimentellen Angaben zeigen, daß die 
mechanische Reizung des Protoplasmas einen recht deutlichen Effekt zur 
Folge hat, welcher sich in einer bedeutenden Erhöhung der Energie des 
Gasaustausches nicht nur der Atmung, sondern auch der Photosynthese 
äußert. In unseren Versuchen konnte dieser Effekt nicht mit genügender 
Genauigkeit quantitativ bestimmt werden. Was den Einfluß der Zeit auf 
den Verlauf der Reaktion anbetrifft, konnten wir, obgleich Blätter von 
gleichem Alter und gleicher Größe sorgfältig gewählt wurden, den Ein- 
fluß individueller quantitativer Variationen nicht vermeiden. Außerdem 
konnte die mit Vergrößerung des Wundenperimeters wachsende Trocken- 
wirkung der Verwundung nicht eliminiert werden. Wenn man die hohe 
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Sensibilität der Plastiden für die Schwankungen des Wassergehalts im 
Protoplasma, sowie das in unseren Versuchen beobachtete verhältnis- 
mäßig schnelle Trocknen der Blätter bei langem Wundenperimeter in 
Betracht zieht, kann man mit Sicherheit behaupten, daß die Wasser- 
bilanz des lebendigen Blattgewebes infolge des Durchlöcherns stark ge- 
stört wurde, was den Gasaustausch der Photosynthese in erster Reihe 
beeinflußte. Diese trocknende Wirkung der Verwundung kann die Tat- 
sache erklären, daß in unseren Versuchen die Photosyntheseenergie der 
verwundeten Blätter im Laufe der ersten 24 Stunden nach der Verletzung 
oft niedriger war als diejenige der normalen Blätter. Diese Erklärung 
scheint uns um so wahrscheinlicher, als wir in einigen Fällen bei bedeu- 
tendem Wundenperimeter auch eine Erniedrigung der Atmungsenergie 
beobachten konnten. Jedenfalls mußte die Störung der Wasserbilanz 
bei den verwundeten Blättern die primäre Wirkung des Reizes im Sinne 
seiner Verringerung entstellen. 

Es sei noch bemerkt, daß die Berechnung der von den verwundeten 
Blättern verlorenen Oberfläche bloß nach der Fläche der ausgeschnittenen 
Öffnungen gemacht wurde; tatsächlich wurde aber auch eine Gewebe- 
schicht um jedes Loch herum infolge ihres Vertrocknens beschädigt. 

Die Breite dieser Schicht konnte je nach den Verhältnissen der Wasser- 
verdunstung und des Verletzungsgrades der wasserführenden Bahnen 
verschieden sein. Jedenfalls unterliegt es keinem Zweifel, daß der Pro- 
zentsatz der eingebüßten Arbeitsfläche tatsächlich höher war als er in 
unseren Berechnungen angegeben ist. In unseren Angaben erreicht die 
Erhöhung der Photosyntheseenergie der verwundeten Blätter nur selten 
80—100% ; meistenteils ist sie niedriger und schwankt zwischen 20 und 
50%. Wie eben dargelegt wurde, nehmen wir an, daß die von uns erhal- 
tenen Werte viel niedriger sind als diejenigen Größen, die den Einfluß des 
Protoplasmareizes auf die Photosynthese in Wirklichkeit charakteri- 
sieren. 

Was den Charakter der Reaktion betrifft, so tritt er deutlich genug 
hervor: das Ansteigen der Photosyntheseenergie unter dem Einfluß des 
Reizes geschieht wellenförmig; dabei wächst die Welle desto schneller 
und desto höher heran, je größer das Wundenperimeter, das heißt je 
stärker die mechanische Beschädigung ist. Nachdem das Maximum er- 
reieht ist, fällt die Photosyntheseenergie wieder ab, indem sie bei 
schwachen Stufen der Beschädigung normal und bei starken Verletzungen 
niedriger als die Normale wird. 

Das Ansteigen sowie die Abschwächung der Photosyntheseenergie ge- 
schieht ziemlich langsam. Es ist möglich, daß die Erhöhungsgesch windig- 
keit bei unserer Versuchsmethodik wegen des komplizierenden Einflusses 
der Verletzung auf die Wasserbilanz des assimilierenden Gewebes nicht 
genau bestimmt werden konnte. Jedenfalls dauert die Periode des Auf- 
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schwunges nicht weniger als 1—2 Tage bei den stärksten Gewebever- 
letzungen, wo die Geschwindigkeit der Reaktion besonders groß ist. 
Öfter erreicht die Photosyntheseenergie ihr Maximum erst nach mehreren 
Tagen und übertrifft die Kontrolle noch 10 und mehr Tage nach der 
Verwundung. 

Wie schon bemerkt worden ist, geben unsere Versuche nur eine 
qualitative Charakteristik der Erscheinung; eine genaue quantitative Be- 
stimmung der Wirkung des Verletzungsgrades auf die Energie des Gas- 
wechsels erfordert eine spezielle Forschung, die mit Beseitigung der kom- 
plizierenden Erscheinungen von seiten der Wasserbilanz des Blattgewebes 
und anderer Folgen der Verwundung ausgeführt werden muß. Solch eine 
Forschung muß nicht nur die quantitative Abhängigkeit des Ansteigens 
der Photosyntheseenergie von verschiedenen Graden der Verletzung des 
Blattgewebes erklären, sondern auch den Moment feststellen, wo die Er- 
regung von der Reizung aufgehoben wird. 

In unseren Versuchen wurde mehrmals nach einer Periode des An- 
steigens ein so starker Abfall der Photosyntheseenergie von verwundeten 
Blättern beobachtet, daß letztere schwächer wurde als bei normalen 
Blättern. 

Dieser Effekt kann schwerlich dem unmittelbaren Einfluß des Proto- 
plasmareizes zugeschrieben werden. Wir sind geneigt, ihn teils dem kom- 
plizierenden Einfluß der Beschädigung der Wasserbahnen und teils der 
ungenügend exakten Bestimmung der nachgebliebenen aktiven Blatt- 
fläche zuzuschreiben. Wie schon früher gezeigt worden ist, betrachteten 
wir als aktiv den Teil der Blattfläche, welcher nach dem Abzug der 
Flächensumme der ausgeschnittenen Öffnungen übrig blieb; doch war 
dieser in Wirklichkeit unzweifelhaft kleiner, weil ein Teil des unverletzten 
Gewebes um jede Öffnung herum infolge des Wasserverlustes abstarb. 

Neben der relativen Langsamkeit des Ansteigens der Photosynthese- 
energie unter dem Einfluß der Verletzung des Blattgewebes wurde noch 
die Beobachtung gemacht, daß die Erregung unmittelbar um die zu- 
gefügten Wunden lokalisiert bleibt, ohne sich auf eine bedeutendere Ent- 
fernung in dem unverletzten Blattgewebe zu verbreiten. Da wir befürch- 
teten, daß die Erregung von der Verletzung sich über den ganzen Körper 
der Pflanze verbreiten würde, gebrauchten wir in unseren Versuchen mit 
Weizen und Gerste zur Kontrolle Pflanzen mit unbeschädigten Blättern. 
Nach demselben Schema wurden die Versuche mit Hafer gemacht. Je- 
doch die Versuche mit Buchweizen und Bohnen zeigten, daß die Reaktion 
unmittelbar um die Wunde herum lokalisiert bleibt und darum die un- 
beschädigte Hälfte desselben Blattes, dessen andere Hälfte durchlöchert 
worden ist, als Kontrolle gebraucht werden kann. 

Was den Charakter der Wirkung der Protoplasmareizung auf die 
Photosynthese betrifft, so bleibt er unerklärt. Die Ergebnisse unserer Ver- 
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suche zeigen jedenfalls, daß die Photosyntheseenergie bei der Verwun- 
dung parallel der Atmungsenergie ansteigt. Das läßt einen bestimmten 
Zusammenhang zwischen den Oxydationsreaktionen der Atmung des 
Protoplasmas und den reduzierenden, sich in den Plastiden abspielenden 
Reaktionen voraussetzen. 

Dieser Zusammenhang stellt die Photosynthese in direkte Abhängig- 
keit von dem physiologischen Zustande des Protoplasmas mit allen ihm 
eigenen Reizerscheinungen. Diese Abhängigkeit erklärt wahrscheinlich 
die plötzlichen Schwankungen der Photosyntheseenergie, die von Kosty- 
TSCHEW und seinen Mitarbeitern in ihren Studien über den täglichen Ver- 
lauf der Photosynthese in natürlichen Verhältnissen bei konstanten 
äußeren Faktoren beobachtet wurden. Unsere Versuche zeigen auch, 
daß die Erregung, welche den Gasaustausch der Photosynthese verstärkt, 
in einem bestimmten Teile des Blattes lokalisiert bleiben kann, und das 
hat eine große methodische Bedeutung. Beim Vergleichen der Photo- 
syntheseenergie bedient man sich oft der Hälften eines und desselben 
Blattes, indem man voraussetzt, daß die Photosyntheseenergie beider 
Hälften am Anfang ein und dieselbe sein muß. Diese Voraussetzung er- 
weist sich in vielen Fällen als richtig, jedoch stoßt jeder Experimentator, 
der es mit einer großen Anzahl von Versuchen zu tun hat, auf unerwartet 
große Schwankungen; letztere können leicht erklärt werden, wenn man 
bedenkt, daß die Erregung, welche eine Erhöhung oder einen Fall der 
Photosyntheseenergie zur Folge hat, längere Zeit in einem bestimmten 
Teil des Blattes lokalisiert bleiben kann. 

Unsere Versuche stellen nur den ersten Schritt auf dem Wege des 
Studiums der Photosynthese als eines Reizvorganges vor. Darum 
haben die von uns erhaltenen Ergebnisse nur eine orientierende Be- 
deutung für weitere systematische und vertiefte Studien, die neues 
Licht auf die physiologische Rolle und Tätigkeit der Plastiden und 
des Protoplasmas in der primären Synthese des organischen Stoffes 
werfen müssen. 

Die Resultate unserer Versuche erlauben folgende Schlüsse zu 
ziehen: 

1. Die mechanische Beschädigung des lebendigen Blattgewebes infolge 
von Durchlöcherung ruft eine Energieerhöhung nicht nur der Atmung, 
sondern auch der Photosynthese hervor. 

2. Die Erhöhung der Photosyntheseenergie ist derjenigen der At- 
mungsenergie parallel und äußert sich in Form einer Welle, die desto 
schneller und schroffer sich hebt, je länger das Wundenperimeter im Ver- 
hältnis zur Blattfläche ist. 

3. Die Photosyntheseenergie der verwundeten Blätter der in freier 


Luft wachsenden Pflanzen fällt anfangs oft bis zu einem unterhalb des 
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normalen liegenden Werte ab, was von den Verhältnissen der Ver- 
dunstung, die eine Störung der Wasserbilanz hervorrufen, abhängt. 
In diesem Falle wird eine Erhöhung der Photosyntheseenergie später 
nach der Heilung der Wunde, das heißt nach einigen Tagen, beob- 
achtet. 

4. Die Erhöhung der Photosyntheseenergie über den normalen 
Wert hinaus geht ziemlich langsam vor sich, und nur in seltenen 
Fällen, bei sehr großer Länge des Wundenperimeters, wird das Maxi- 
mum schon im Laufe der ersten 2 Tage nach der Verwundung er- 
reicht. Gewöhnlich wird die maximale Größe nur nach 3, 5 oder 6 Ta- 
gen erreicht. 

5. Die durch die Verwundung hervorgerufene Erregung hält lange 
Zeit, bis 20 Tage, an. Je kleiner das Wundenperimeter, desto schneller 
fällt die Welle der Photosyntheseenergie ab. Bei sehr bedeutendem 
Wundenperimeter kann die Photosyntheseenergie nach verhältnismäßig 
schnellem Ansteigen unter den normalen Wert fallen. 

6. Die infolge der Verwundung entstandene Erregung bleibt haupt- 
sächlich um die Wunde herum lokalisiert, weswegen die verwundete 
Blatthälfte längere Zeit eine höhere Photosyntheseenergie aufweisen 
kann als die unverletzte. 

7. Die absolute Größe des Ansteigens der Photosyntheseenergie unter 
dem Einfluß der Verwundung hängt von der Intensität der letzteren, das 
heißt von der Länge des Wundenperimeters ab. 

8. Da bei der Verwundung des lebendigen Blattgewebes die mecha- 
nische Verletzung unmittelbar das Protoplasma trifft, so muß die Ver- 
stärkung der Photosyntheseenergie dem Einfluß des Protoplasmas auf 
den Chemismus der Photosynthese, vielleicht durch Vermittelung der 
Atmung, zugeschrieben werden. 

9. Wie die Atmung, so hängt auch die Photosynthese vom physio- 
logischen Zustande des Protoplasmas ab und wird durch alle Merkmale 
eines Reizvorganges gekennzeichnet. Darum müssen alle Faktoren, die 
an der Photosynthese direkt teilnehmen, wie z. B. Temperatur, Licht und 
Kohlensäure, auch als Reizfaktoren wirken. 
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BEITRAGE ZUR FRAGE DER HITZERESISTENZ 
PFLANZLICHER ZELLEN. 


Von 
HELMUT DöRrInG. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. August 1932.) 


Einleitung. 

Aufgabe: Warum sterben unter schädigenden Bedingungen gewisse 
Zellen, Zellgattungen oder Organismen eher ab als andere? Zur Lösung 
dieser alten Frage der Resistenzunterschiede einen Beitrag zu liefern ist 
die Absicht der vorliegenden Arbeit. Sie beschränkt ihre Untersuchung 
auf erhöhte Temperatur als schädigenden Faktor, auf Einzelzellen als 
Objekte. Der erste Teil der Arbeit untersucht die Rolle der Inhaltsstärke 
beim Hitzetod pflanzlicher Zellen. Der zweite Teil behandelt die Be- 
ziehung von Hydratationsgrad und Hitzeresistenz des Pflanzenplasmas. 


Zur Methodik. Zur Einarbeitung in das Gebiet wurde mit einer Nachunter- 
suchung der anregenden Arbeit Fr. WEBErs (1926 b) „Hitzeresistenz funktio- 
nierender Stomatanebenzellen“ begonnen. WEBER benutzte das „Eintauchver- 
fahren“, bei dem Blätter in heißes Wasser bestimmter Temperatur auf bestimmte 
Zeit hineingetaucht werden und die Prüfung auf den Lebenszustand der Zellen 
dann an Schnitt- oder Abziehpräparaten stattfindet. — Das Arbeiten nach diesem 
Verfahren ist aus verschiedenen Gründen unbefriedigend: 

1. Man bekommt nur das Endprodukt der ganzen Behandlung zu sehen, nicht 
aber die Zwischenstufen des Absterbevorganges. Wichtige Einzelheiten können 
deshalb unbeobachtet bleiben. Selbst wenn man die Tauchzeit verkürzt, um 
frühere Stadien zu beobachten, sieht man doch niemals den geschlossenen Vor- 
gang, sondern nur Zustandsbilder, die nicht einwandfrei sind, denn: 

2a) zwischen Erhitzen und Beobachten ist die Zeit der Präparatherstellung 
verstrichen, während welcher Veränderungen in den Zellen stattgefunden haben 
können; namentlich 

2b) die inzwischen längst eingetretene Abkühlung kann oder muß Zustands- 
änderungen der Zellen herbeiführen. Ein Beispiel: In den Vakuolen befindliche 
Anthocyankugeln (ebenso die diesen ähnlichen Fällungskugeln von Neutralrot — 
beides Koacervate? [vgl. BUNGENBERG DE Jong, 1932]) „schmelzen“, lösen sich 
beim Erwärmen der Zellen, fallen beim Abkühlen wieder aus. Eine Beobachtung, 
die mittels Eintauchverfahrens nicht möglich gewesen wäre, die aber vielleicht für 
die Analyse des Hitzetodes nicht belanglos ist; durch die beim Erwärmen erhöhte 
Löslichkeit von Vakuolenkörpern könnte eine für das Plasma giftige Lösungs- 
konzentration zustande kommen. 
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3. Eine bedeutende Fehlerquelle des „blinden‘‘ Eintauchverfahrens besteht 
darin, daß sich dabei kaum entscheiden läßt, ob gewisse Veränderungen des Ob- 
jektes auf das Erhitzen zurückgehen oder auf Nebenwirkungen des Präparations- 
verfahrens. Ein Beispiel: Abziehpraparate von Rumez patientia-Epidermis wiesen 
stets (bei Hunderten von Präparaten) über weite Flächen hin tote oder schwer be- 
schädigte Epidermiszellen auf, nur die Schließ- und Nebenzellen waren normal. 
Nähere Untersuchung durch Schnittpräparate ergab, daß die Schließ- und Neben- 
zellen frei über der Atemhöhle liegen, außerdem auch an der Atemhöhlenseite 
kutinisiert sind; die normalen Epidermiszellen dagegen sind mit dem anschließen- 
den Blattgewebe verwachsen und sind deshalb beim Abziehen der Haut einer un- 
gleich stärkeren mechanischen Beanspruchung ausgesetzt. Fr. WEBER bezeichnet 
den Fall der Epidermis- und Nebenzellen von Rumex patientia als ein Beispiel für 
„physiologische Ungleichheit bei morphologischer Gleichheit‘‘, indessen besteht 
hier ein geradezu ursächlicher Zusammenhang von morphologischer Verschieden- 
heit und Resistenzverschiedenheit! In diesem Falle vermochte die genaue Kennt- 
nis des unerhitzten Materials weitere Fehlschlüsse zu verhindern, doch ist diese 
keineswegs hinreichend, um beim Eintauchverfahren die Präparationsschaden- 
gefahr auszuschalten. Denn ist es nicht möglich, ja wahrscheinlich, daß an dem 
erhitzten, ganz schlaff gewordenen Blatt das Abziehen der Oberhaut oder Her- 
stellen der Schnitte andere Nebenwirkungen auslöst als an einem frischen, tur- 
geszenten Blatt? Wie bedeutsam schon viel feinere physiologische Zustands- 
änderungen eines Blattes für die Abziehbarkeit der Oberhaut sein können, zeigt 
folgendes Beispiel. Von einem frischen Blatt von Galium mollugo abgezogene Epi- 
dermis: Silberreduktion (nach Morısc# 1918) nur in den Schließ- und Nebenzellen, 
Epidermiszellen dagegen fast durchweg abgestorben. In derselben Weise ge- 
wonnenes Abziehpräparat von einem Blatt des gleichen Stengels, aber nach 
48stündiger Verdunkelung hergestellt: Abziehen gelingt ohne bemerkenswerte 
Schädigung, in allen drei Zellgattungen Silberreduktion. — Wenn nun die Hitze- 
behandlung auch derartige Nebenwirkungen hat — wie soll man entscheiden, 
ob die Hitzewirkung auf die Zelle selbst oder aber das modifizierte Präparations- 
verfahren ausschlaggebend für bestimmte Veränderungen war? 

In Anbetracht der geschilderten Schattenseiten der Eintauchmethode schien 
mir die Verwendung eines nicht „blinden“ Verfahrens zur Ergänzung und Kon- 
trolle notwendig. — Ich baute deshalb einen elektrisch heizbaren Objekttisch, 
der eine dem Eintauchverfahren möglichst ähnliche rasche Erwärmung mit gleich- 
zeitiger Beobachtungsmöglichkeit verbindet. Er sei kurz beschrieben: Als Basis 
dient ein starker hohl geschliffener Objektträger. Seine Höhlung nimmt die Heiz- 
schlinge aus Konstantandraht und die Quecksilberkugel des für diesen Platz be- 
sonders gebogenen Thermometers auf. Der wassergefüllte Hohlraum ist mit einem 
großen Deckglas bedeckt, das als Objektträger dient. Thermometer und Heiz- 
draht lassen Raum für Lichtzutritt zum Präparat frei. Die gesamte Anordnung 

ist mit dem Kreuztisch des Mikroskops.verschiebbar, das Präparat also leicht zu 
durchmustern. Thermometerkorrektur durch Erhitzen von Substanzen mit be- 
kanntem Schmelzpunkt; Wärmeregulierung durch Vorschaltwiderstand. 

Diese Vorrichtung wurde für die folgenden Untersuchungen verwendet und 
ist gemeint, wenn kurz von „Heiztisch‘“ gesprochen werden wird. 





I. Stärkequellung in lebenden Zellen. 
A. Der Lebenszustand von Zellen mit verquollener Stärke. 
Mit dem heizbaren Objekttisch erwärmte ich lebende Epidermen, die 
stärkereiche und stärkefreie Zellen nebeneinander aufwiesen (z. B. Galium 
mollugo, Schließzellen viel, Nebenzellen keine Stärke). Bei einer Tem- 
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peratur von 58° war dann eine plötzliche Veränderung an den stäıke- 
haltigen Chloroplasten zu beobachten: sie wurden größer, ihr Grün ver- 
blaßte, ihre Lichtbrechung nahm ab und die Konturen erschienen un- 
scharf, schließlich sah man in den Zellen nur noch eine gleichförmige, 
etwas grießig-körnige Masse. — Da eine solche Veränderung in stärkefreien 
Zellen des gleichen Präparats nicht stattfand, lag es nahe, anzunehmen, 
daß die beschriebenen Veränderungen auf einem Verquellen der Inhalts- 
stärke beruhen. Indessen bestand noch die andere Möglichkeit, daß es 
sich bei der Zerstörung der Chloroplasten um Hitzekoagulation des Proto- 
plasmas handelte; die stärkefreien Zellen (etwa die Nebenzellen im Gegen- 
satz zu den stärkereichen Schließzellen) hätten dann eben eine höhere 
Hitzeresistenz als die stärkehaltigen. Diese zweite Auffassung wird aber 
damit hinfällig, daß die Chloroplasten stärkefreier Zeilen auch bei Weiter- 
erhitzen bis zur Koagulation nicht zu jenem typischen Brei zerfließen wie 
Stärkeplastiden, sondern vielmehr durch die Hitze in ähnlicher Weise wie 
durch die üblichen Fixiermitte) fixiert werden. Zweifellos also ist bei der 
beschriebenen Hitzeveränderung von Stärkechloroplasten Stärkequellung 
mit im Spiele. 

Die Beobachtung von Stärkequellung innerhalb des Chloroplasten ist 
an sich nicht neu. Schon NAGELI gibt in seiner großen Stärkekörnermono- 
graphie (1858; Taf. XX, Abb. 23—26) Abbildungen von durch Schwefel- 
säure oder Kalilauge veränderten Chlorophyllkérnern, die durch Ver- 
quellen ihrer Stärke stark aufgetrieben sind. DE Vries beobachtete und 
benutzte die Hitzequellung der Stärke von Spirogyrazellen bei seiner 
Tonoplastenuntersuchung (1885, S. 521). In diesen Fällen waren die be- 
troffenen Chloroplasten bereits tot. In welchem Lebenszustande befinden 
sich Zellen, in denen sich die eingangs geschilderte typische Chloroplasten- 
veränderung abgespielt hat? Ist Hitzequellung der Inhaltsstärke auch in 
lebenden Zellen möglich? 

Als Voraussetzung zur Erörterung der letzten Frage zunächst einige 
kurze Angaben über das rein Kolloidchemische der Stärkequellung. 


Die Quellungstemperaturen sind je nach Art der Stärke verschieden, z. B. der 
„Beginn des deutlichen Aufquellens“ liegt (nach LIPPMANN, aus SAMEC 1927) 


für Gerste ... . . . bei 37,50 
eT ee © 
> Ed 


Die Quellung der Starke erfolgt nicht kontinuierlich mit steigender Temperatur, 
sondern setzt zwischen 50 und 60° sprungweise ein. Der Knick der Kurve, das 
Verkleistern der Stärke anzeigend, tritt z. B. für Kartoffelstärke zwischen 57 und 
58,50 auf. Läßt man Stärke statt in reinem Wasser in Lösungen von Salzen oder 
dergleichen quellen, so wird die Quellungstemperatur dadurch verändert. Einige 
Beispiele (nach SAMEC): 
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Quellungstemperatur in Lösungskonzentration 


Substanz 0,5 molar 1 molar 2 molar 
KCNS 51,4% 41,89 

KJ 54,30 46,20 

Glucose 61,79 63° 66,2° 
Harnstoff 580 56,39 52,20 
(H,O 59,70) 


Über die Volumzunahme bei der Quellung einige Angaben (nach PAYEN aus 
NAGE 1885): 


Temperatur Volumzunahme % 
54 0 
56—57 29 
60 142 
65 610 
70—72 1265 


Setzen wir diese kolloidwissenschaftlichen Dinge in Beziehung zur 
lebenden Pflanzenzelle. Die erhéhten Temperaturen téten den Organis- 
mus bekanntlich nicht augenblicklich, sondern erst nach einiger Zeit, 
zwischen 50 und 60° bei Pflanzenzellen meist in der Größenordnung von 
Minuten bis zu wenigen Stunden. Die Stärkequellung dagegen setzt 
außerordentlich rasch ein!; daraus folgt, daß es Stadien geben kann, in 
denen Stärkequellung bereits eingetreten, das Plasma indessen durch die 
Hitzewirkung unmittelbar noch nicht geschädigt ist. Stärkequellung in 
lebenden Zellen ist also nach dieser Überlegung durchaus möglich. — Da 
die Quellungstemperaturen durch Lösungen verschiedener Stoffe ver- 
lagert werden, so ist denkbar, daß die in den Zellflüssigkeiten gelösten 
Substanzen sich auch in dieser Weise auswirken, daß also die Quellung 
in den Zellen bei etwas anderer Temperatur erfolgt als in reinem Wasser. 
Einige im Anschluß an diese Überlegung angestellte Versuche, durch 
endosmierte Harnstofflösungen die Quellungstemperaturen in der Zelle 
herabzusetzen, ergaben, daß Harnstoff in 1-molarer Lösung, obwohl in 
die Zelle eingedrungen (Deplasmolyse!), die Stärkequellung im intakten 
Protoplasten nicht meßbar beeinflußt. Die Stärke abgestorbener Zellen 
des gleichen Präparats dagegen reagiert deutlich. Der Harnstoff scheint 
sich also, ähnlich Vakuolenfarbstoffen, nur im Zellsaft, nicht im 
Plasma anzureichern, obgleich dieses natürlich durchwandert wird. — 
Ein Blick auf die Tabelle der Volumzunahmen läßt vermuten, daß die 
starke Ausdehnung der Stärkekörner dem betroffenen Protoplasten ge- 
fährlich werden kann. Zwar kommt es bei grünen Zellen nicht dahin, 
daß, wie in erhitzten Kartoffeln, die quellende Inhaltsstärke die Zell- 
wände zersprengt; doch kann mit einer Verletzung der Plasmastruktur, 
mindestens der Chloroplasten, wohl gerechnet werden, zumal die Stärke- 


ı Exakte Messungen habe ich nicht gefunden. 











Beiträge zur Frage der Hitzeresistenz pflanzlicher Zellen. 409 


quellung nicht sanft und allmählich erfolgt, wie etwa das natürliche 
Wachstum der Stärkekörner, sondern plötzlich heftig einsetzt. Außer 
rein mechanischer Verletzung ist auch noch Schädigung durch raschen 
Wasserentzug denkbar; die Kraft, mit der die Stärke ihr Quellungswasser 
anzieht, beträgt (nach RoDEWALD, aus BecHHOLD 1929) 2523 Atm.1. — 
Nach diesen Vorüberlegungen nun zum tatsächlichen Verhalten von 
„Quellungszellen‘‘. 

LEPESCHKIN (1924, S. 157) hat auf Grund von Versuchen an Spiro- 
gyra behauptet, daß die Stärke im lebenden Plasma nicht zu quellen ver- 
mag, da ihr nicht das nötige Wasser zur Verfügung steht. Bei lebenden 
Zellen trat die Quellung später ein als bei toten, angeblich weil die leben- 
den, bevor die Quellung eintreten kann, erst absterben müssen. Die Be- 
obachtung eines zeitlichen Quellungsunterschiedes kann ich bestätigen 
(Versuche mit Peperomia-Epidermis), doch LEPESCHKIns Erklärung 
halte ich für unrichtig. Selbst wenn sich dem lebenden Protoplasma 
praktisch kein Wasser entziehen ließe, könnte man doch unmöglich eine 
Wasserimpermeabilität des Plasmas annehmen; das Quellungswasser 
könnte also — ganz analog dem Plasmolysevorgang — aus der Vakuole 
stammen. Die Verzögerung tritt vermutlich ein, weil im lebenden Proto- 
plasma die Wasserbeschaffung langsamer von statten geht als im toten, 
nicht aber, weil sie unmöglich ist! Die Beobachtung LEPESCHKINS läßt 
also die Frage, in welchem Lebenszustande sich ‚„Quellungszellen‘“ be- 
finden, durchaus offen. 

Den Lebenszustand einer Zelle nach dem bloßen mikroskopischen An- 
blick zu beurteilen, ist oft schwierig, so auch hier. — Das Aussehen der 
Chloroplasten gibt oft Hinweise dafür, daß die betreffende Zelle verletzt 
ist, da Wasserzutritt zum Plasma ein vakuoliges Zerfließen der Plastiden 
hervorrufen kann (LIEBALDT 1913, PonoMAREW 1914). Im vorliegenden 
Falle darf die Zerstörung der Chloroplasten natürlich nicht als Todes- 
indizium benutzt werden, da die Veränderung der Plastiden hier durch 
Stärkequellung hervorgerufen ist, deren Wirkung auf die lebende Sub- 
stanz wir ja erst kennen lernen wollen. Das Stärkequellungsbild ist dem 
Bild der vakuoligen Zerstörung der Chloroplasten sehr ähnlich ; zwar kann 
man durch Jodfärbung der Stärke beides unterscheidbar machen, doch 
darf man nicht bei erhitzten Stärkezellen aus dem Anblick der Chloro- 
plasten etwas über den Lebenszustand der Zelle entnehmen wollen. 

Neben dem Aussehen der Chloroplasten kann die Beschaffenheit des 
Zellkerns oft als Lebenskennzeichen dienen. In chloroplastenreichen, 
stärkereichen Zellen kann man nach der Stärkequellung vom Kern in- 
dessen nichts mehr sehen, auch wenn er vorher gut erkennbar war. Der 


1 Gemessen unterhalb der Verkleisterungstemperatur; Angaben über den 
Quellungsdruck bei Verkleisterung habe ich nicht gefunden, er wird natürlich 
mit größerer Wasseraufnahme geringer. 


Planta Bd. 18. 27b 
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Kernzustand scheint hier also als Lebensindikator unverwendbar. Erst 
wenn man länger oder auf höhere Temperatur erhitzt, wird der Kern 
wieder sichtbar, von stark körniger Struktur und jetzt den Tod der Zelle 
deutlich anzeigend. Dieses Wiederauftauchen des Kernes unter dem 
Stärkebrei ist vermutlich seiner Koagulation gleichzusetzen. An plas- 
tidenarmen Zellen, in denen der Kern stets unverdeckt bleibt, kann man 
beobachten, daß er tatsächlich nicht gleichzeitig mit oder unmittelbar 
nach der Stärkequellung koaguliert, sondern später — wenn man das 
Präparat erkalten läßt, unter Umständen erst nach Stunden. ‚‚Quel- 
lungszellen‘‘ können also, nach dem Kriterium des Kernzustandes be- 
urteilt, noch am Leben sein! 

Ein weiteres Mittel zur Bestimmung des Lebenszustandes der Quel- 
lungszellen bietet die Plasmolyse. Versuchsergebnis: Quellungszellen 
können einwandfrei plasmolysierbar und deplasmolysierbar sein. — 
Plasmolyse von Zellen, deren Chloroplasten durch Hitzequellung der 
Stärke zerstört waren, wurde, wie mir scheint, bereits von FR. WEBER 
(1926) beobachtet. WEBER allerdings hielt die Chloroplasten für koagu- 
liert, die Zellen für tot und die Plasmolyse nicht für echt. Er bemerkt, 
es müsse bei Hitzetod mit postmortaler Plasmolyse im Sinne SCHNEIDERS 
(1925) gerechnet werden. Als Todesindizium benutzte er in der Regel das 
„typische Bild vollkommen desorganisierter Chloroplasten und koagulier- 
ten Protoplasmas‘‘, das aber wegen der Stärkequellung, wie wir sahen, 
recht trügerisch ist. — Ich habe wiederholt Plasmolyse und Deplasmolyse 
an Zellen mit zerstörten Plastiden an von WEBER benutzten Objekten 
(Galium, Rumex) beobachtet; ich konnte mich aber stets davon überzeu- 
gen, daß diese Zellen noch am Leben waren, denn ich konnte zeigen, daß 
sie sich noch töten ließen: Bei erneutem Erhitzen auf dem Heiztisch ging 
die Semipermeabilität verloren, und Kern und Plasma speicherten dann 
Farbstoffe. Das von CoLLANDER als Todesindikator empfohlene ,,Orange 
G‘“ bewährte sich leider nicht, die erzielte Färbung war nur überaus 
schwach. Sehr gut geeignet dagegen war Neutralrot. Hiermit wird schon 
ein weiteres Mittel zur Lebensprüfung von Pflanzenzellen angeführt: die 
Vitalfärbung. Mit Neutralrotlösung z. B. färben sich von lebenden Zellen 
nur die Vakuolen, von toten Plasma und Kern (GUILLIERMOND 1930). 
Die Benutzung dieses Kennzeichens führt ebenfalls zu dem Ergebnis, 
daß „Quellungszellen‘‘ noch am Leben sein können. Die Vitalfärbung 
bietet übrigens beste Möglichkeit zur -Beobachtung der Tonoplasten- 
stadien, die die Zellen beim Hitzetod durchlaufen; während Plasma 
und Kern bereits Farbstoff speichern, behält die Vakuolenhaut noch 
ihre Semipermeabilität, der Turgor kann aber dabei in so vollkom- 
mener Weise erhalten bleiben, daß z. B. die Spalte der bereits toten 
Schließzellen noch minutenlang — bis zum ‚Tod‘ der Vakuolenhaut — 
geöffnet bleiben. 
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Da nun Kern-, Plasmolyse- und Vitalfärbungsbeobachtungen über- 
einstimmend ergeben hatten, daß Zellen, deren Chloroplastenstärke ver- 
quollen ist, noch leben können, erschien es mir wünschenswert, Näheres 
zu erfahren über den Gesundheitszustand der betroffenen Plastiden 
selbst. — Als geeignetes Verfahren für eine solche Untersuchung bot sich 
die Chloroplastendarstellung durch Silberreduktion nach Morısc# (1918) 
dar, denn sie wird nur von lebenden! Plastiden gegeben. Zur Unter- 
suchung wurde folgendermaßen vorgegangen: Galium mollugo wurde 
36 Stunden dunkel gestellt und wies nun in den Stomatazellen reichlich, 
in den Nebenzellen keine Stärke auf. Von diesem Material wurden Epi- 
dermisstücke abgezogen (Blattunterseite) und in Aqua dest. liegend auf 
dem Heiztisch erwärmt. Sobald Stärkequellung beobachtet war, wurden 
sie in n/10 Silbernitratlösung überführt 
und dunkel gestellt; nach einigen Minu- 
ten dann in Aqua dest. gewässert und 
zur Vermeidung nachträglicher, von 
zersetztem Halogensilber stammender 
Schwärzung in Fixiersalzlösung gebadet. 
— Das Ergebnis einer derartigen Behand- 
lung der Zellen war folgendes: Bild der 
stärkefreien Zellen (Nebenzellen) normal, 
also Schwärzung der Chloroplasten. In 
den Quellungszellen (Schließzellen) da- 
gegen war zwar auch noch kräftige 
Schwärzung eingetreten, doch in ande- 
rer Verteilung, offenbar an Bruchstücke 
der zerstörten Plastiden gebunden. Ver- 
gleiche Mikroaufnahme (Abb. 1)! Abb. 1. 

Die Silberfällung tritt stets am Chloroplasten selbst auf, niemals diffundiert 
die reduzierende Substanz in die Umgebung hinaus (Morısc#). Man darf deshalb 
aus der Verteilung des Niederschlages auf die Verteilung der Plastidensubstanz 
schließen und kann dann folgendes angeben: Die Chromatophorensubstanz folgt 
der Ausdehnung der quellenden Stärke nicht in der Art, wie es NAGELI etwa für 
die Quellung in Schwefelsäure angibt, als ein gleichmäßiger Überzug, nimmt nicht 
hautartige Beschaffenheit an, sondern befindet sich in kompakter Form neben 
der Stärke, etwa wie das Trépfchen Stroma bei großen Stärkekörnern diesen 
seitlich ansitzt. Ob von den geschwärzten Teilen aus sich eine Membran von plas- 
matischer Plastidensubstanz um die Stärke herum erstreckt — wie dies beim 
lebendigen Wachstum des Stärkekorns der Fall ist — ist nicht erkennbar. 





1 MorıscH erwähnt, daß „in einigen Fällen“ auch kurz nach dem Abtöten 
die Reaktion noch eintrat. Er erwähnt aber nicht, woraus er in diesen Fällen auf 
den bereits erfolgten Tod schloß! Solange nicht zwingende Gegengründe vor- 
liegen, scheint es mir einfacher, Ausbleiben der Reaktion und Tod gleichzusetzen, 
also zu sagen: das Aufgehobensein der Hemmung, die einen Ausgleich der Oxy- 
dations-Reduktionspotentiale des Plasmas verhindert, ist der Tod. 
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Die vorliegenden Versuche sind vermutlich die ersten, die sich mit 
dem Verhalten mechanisch verletzter Plastiden innerhalb intakter Zellen 
gegenüber Silberlösungen beschäftigen. Die bekannte Beobachtung, daß 
die Chloroplasten durch Anschneiden oder dergleichen verletzter Zellen 
sich negativ verhalten, gehört nicht hierher, denn allein aus der Tatsache, 
daß auch die von der Schnittwunde entfernter liegenden Chloroplasten 
nicht mehr reduzieren, geht hervor, daß die Schädigung nicht rein mecha- 
nischer, sondern vorwiegend anderer Art ist ; z. B. der Wasserzutritt zum 
Plasma wird hineinspielen: bei Zellen, die, um die Wasserschädigung 
auszuschließen, in einer plasmolysierenden Zuckerlösung zerschnitten 
worden waren, konnte ich an dem von der Verletzung abgewandten Ende 
reaktionsfähige Chloroplasten beobachten. — Exakte Versuche über 
Silberreduktion nach rein mechanischer Verletzung der Plastiden inner- 
halb unverletzter (d. h. so wenig verletzter, daß die Außenhaut des 
Protoplasten noch normal reagiert) Zellen könnten wohl kaum anders 
als mikrochirurgisch vorgenommen werden; solange solche Versuche 
noch nicht vorliegen, bleiben die Stärkequellungsversuche ohne Ver- 
gleichsmöglichkeit. 

Da die Quellungschromatophoren die Motiscu-Reaktion noch geben 
können, erscheint zunächst die Stärkequellung als für die lebende Zeile 
ziemlich harmlos. Das ist nun aber keineswegs zutreffend, wie sich er- 
weist, wenn man ein Quellungspräparat nicht unmittelbar nach dem Er- 
hitzen, sondern etwa erst 1 Min. danach in die Silberlösung überführt ; das 
Bild ist dann nämlich folgendes: In den stärkefreien Zellen auch jetzt 
noch normale Reduktion, die durch Quellung verletzten Chloroplasten 
dagegen reduzieren jetzt nicht mehr. Bemerkenswert ist dabei die Tat- 
sache, daß sich in manchen Schließzellen unter den zerstörten, also farb- 
losen Plastiden vereinzelte unzerstörte, schwarze befinden, ein bis drei 
je Zelle, die keine oder nur sehr wenig Stärke aufwiesen und deshalb un- 
verletzt geblieben sind. Dieser Befund ist eine Bestätigung der mittels 
der anderen Lebensindizien oben erbrachten Nachweise, daß Zellen trotz 
zerstörter Plastiden noch leben können — denn nur in lebenden Zellen 
tritt ja die Silberreduktion ein. Andererseits zeigt die Tatsache, daß 
durch die Stärkequellung nach einiger Zeit die Reduktionsfähigkeit der 
betroffenen Plastiden verloren geht, daß diese Quellung kein harmloser 
Eingriff in das Leben der Zelle ist, sondern eine zunächst ,,selektive 
Tötung‘‘ der Plastiden, also eine ‚lokale Nekrose‘‘ (Küster 1924), im 
weiteren Verlauf vermutlich tödliche Schädigung des Protoplasten be- 
deutet. Bei Hitzetod- und Hitzeresistenzuntersuchungen an stärkehal- 
tigen Objekten ist die schädigende Wirkung der Stärkequellung also nicht 
zu vernachlässigen. 

Die mechanische Schädigung durch Stärkequellung wird damit zu 
einem „Sekundärfaktor‘‘ der Hitzewirkung, deren ja schon eine ganze 
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Reihe in den Theorien des Hitzetodes eine Rolle spielen, wie z. B. Eiweiß- 
gerinnung, Enzymzerstörung, Erstickung, Säureanhäufung, Lipoidver- 
flüssigung. Allerdings kann und will ich im Gegensatz zu diesen die Vor- 
stellung von der Quellungsschädigung nicht verallgemeinern, ebenso- 
wenig wie die Überlegungen über Schädigung durch gesteigerte Exos- 
mose (S. 415) oder durch Auflösung von Vakuolenkörpern (S. 405), son- 
dern im Gegenteil vor Verallgemeinerung warnen. 

Besteht die Möglichkeit einer ökologischen Bedeutung der Stärkequellungsschä- 
digung? Die Vorbedingung genügend hoher Temperaturen ist nach den Angaben 
der ökologischen Literatur (z. B. SORAUER 1924, S. 651) bisweilen gegeben. — 
Einige Vorversuche über die Frage, ob Stärkequellung beim „Verbrennen‘‘ der 
Blätter mitspielt, wurden in folgender Weise angestellt: Als Objekte dienten 
Schattenblätter von Aspidium filix mas, deren Schließzellen auch bei Tage reich- 
lich Stärke aufwiesen. Fiederblättchen davon wurden, Unterseite nach oben ge- 
wendet, in einer PETRI-Schale, die etwas Wasser enthielt, in das die Mittelrippe 
eintauchte, den Strahlen der Augustsonne senkrecht ausgesetzt. Nach 20—30 Min. 
wurden Epidermisproben abgezogen und geprüft. Die Epidermiszellen waren 
plasmolysierbar, gaben Vakuolenfärbung und hatten normale Chloroplasten. Die 
Schließzellen waren nicht plasmolysierbar, die Chloroplasten zerstört (unscharf, 
grießig), die Stärke gequollen (Jodpräparat). Kontrollpräparate normal. 

Als neuer Fall von Zuerstabsterben der Schließzellen ist die Beobachtung 
jedenfalls interessant; wie weit direkter Hitzetod oder Lichttod des Plasmas 
hineinspielt, müßte erst noch untersucht werden; immerhin wird die Möglichkeit 
der Quellungsschädigung bei einer näheren Analyse zu berücksichtigen sein. 


B. Die Bedeutung der Stärkequellung für die Hitzeresistenz 
der Schließzellen. 

Zu Beginn dieser Erörterung sei hervorgehoben, daß natürlich das 
alte Problem der höheren Resistenz der Schließzellen an sich kein 
Stärkeproblem ist. Das geht, von anderen Gründen — z. B. Kälteresis- 
tenz — ganz abgesehen, schon einfach daraus hervor, daß auch bei stärke- 
freien Pflanzen (Saccharophyllen) dieselbe Erscheinung zu beobachten 
ist. — Es soll sich hier nur um eine kritische Betrachtung zweier Unter- 
suchungen handeln, die an jenes Ausgangsproblem anschließen, u. a. auch 
Abweichungen von der Regel der höheren Resistenz der Stomatazellen 
angeben, nämlich Fr. WEBERs Arbeiten: ,,Hitzeresistenz funktionieren- 
der Schließzellen‘‘ (1926 a) und ,,Hitzeresistenz funktionierender Sto- 
matanebenzellen‘“ (1926 b). 

In der ersten Veröffentlichung stellt WEBER fest, daß die Schließ- 
zellen bei geöffneter Spalte in höherem Maße resistent sind als bei ge- 
schlossener Spalte. Die zweite knüpft hieran an, dehnt die Untersuchung 
auch auf die Nebenzellen aus, und zeigt, daß bei offener Spalte die Schließ- 
zellen in höherem Maße hitzebeständig sind als die Nebenzellen, bei ge- 
schlossener Spalte aber die Nebenzellen hitzebeständiger als die Schließ- 
zellen. — Die von WEBER angewendeten Temperaturen, nämlich 61—63° 





in der ersten, 60° in der zweiten Untersuchung, liegen über der Verklei- 
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sterungstemperatur der Inhaltsstärke; Stärkequellung dürfte also auf- 
getreten sein, es fragt sich nur, wie weit dies auf die Ergebnisse der 
Arbeiten von Einfluß war. 

Dazu ist erstens zu bemerken, daß WEBER bei seinen Untersuchungen 
die Verfassung der Chloroplasten mit als Lebenskriterium verwendet hat: 
„In der Regel genügt wohl schon die mikroskopische Beobachtung, be- 
sonders die inhaltsreichen Schließzellen weisen beim Absterben das ty- 
pische Bild vollkommen desorganisierter Chloroplasten und koagulierten 
Protoplasmas auf“ (WEBER 1926 b). Daß diese Art der Lebensbeurtei- 
lung unverwendbar ist, wurde oben bereits dargelegt. Von anderen 
Lebenskriterien hat WEBER die Plasmolyse zwar hinzugezogen, indessen 
auch bei positivem Ausfall nicht als bindend anerkannt, im Hinblick auf 
die Möglichkeit postmortaler Plasmolyse. Er schreibt, die postmortale 
Kontraktion des Plasmaschlauchs sei ,,bei Kenntnis des Materials in der 
Regel unschwer von echter vitaler Plasmolyse zu unterscheiden‘‘. Ich 
kann dies nach meinen Wiederholungen der WEBERschen Versuche nur 
dahin verstehen, daß er entweder bei der Betrachtung der Plasmolyse 
nicht vom Aussehen der Plastiden abstrahiert hat, oder daß er Tono- 
plastenplasmolyse vor sich gehabt hat. Im Falle der Tonoplastenplasmo- 
lyse ist natürlich die betreffende Zelle mit Recht als tot zu bezeichnen. 

Damit wird übrigens die von WEBER (1926 b) ferner angegebene Saponarin- 
Jodreaktion als Lebenskriterium hinfällig; an zur Kontrolle mit Neutralrot be- 
handelten und dann auf dem Heiztisch erwärmtem Material konnte ich beobach- 
ten, daß auch Zellen im Tonoplastenstadium noch auf Saponarin positiv reagieren. 


Ich habe unter kritischer Verwendung der angegebenen Lebensindi- 
zien — Ausschaltung des Chloroplastenaussehens, Plasmolyse unter Be- 
rücksichtigung von Tonoplastenstadium und Pseudoplasmolyse, Vital- 
färbung mit Neutralrot — die Ergebnisse der zweiten WEBERschen Arbeit 
an Rumex patientia und Galium mollugo nachgeprüft. Bei genauer Ein- 
haltung der von WEBER angegebenen Versuchsbedingungen, wie auch 
bei Parallelversuchen mit dem Heiztisch fand ich im Gegensatz zu 
WEBER, daß auch bei geschlossener Spalte häufig die Stomatazellen hitze- 
beständiger sind als die Nebenzellen. — Indessen konnte ich doch ver- 
einzelt das umgekehrte Verhalten bestätigt finden. Nach den Ausfüh- 
rungen über die schädigende Wirkung der Stärkequellung liegt die Er- 
klärung hierfür ja nahe, da diejenigen Zellen, die im Falle des WEBER- 
schen Antagonismus zuerst absterben, stets stärkereich, die resistenten 
Zellen aber stets stärkefrei sind. Auf diesen Wechsel des Stärkegehalts 
in Beziehung zum Wechsel der Resistenz hat ja WEBER bereits geachtet, 
freilich hat er sich die ursächliche Beziehung beider Dinge nicht mittels 
Quellungsschädigung gedacht. Durch diese neue Erklärung wird auch 
die von WEBER beobachtete, aber unerklärt gelassene Tatsache verständ- 
lich, daß ein vielstündiges Verdunkeln der Objekte notwendig ist (bis 
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24 Stunden), um die Erscheinung mit Sicherheit herbeizuführen: die 
lange Dunkelheit ist notwendig, nicht weil, wie WEBER vermutete, die 
osmotische Entquellung des Plasmas so langsam vor sich geht (sie geht 
wohl momentan vor sich, wie im zweiten Teile ($. 431), allerdings an 
anderem Material, gezeigt werden wird), sondern weil so lange Zeit 
(nach meinen Beobachtungen sogar bis zu 36 Stunden) zum restlosen 
Verschwinden der Nebenzellstärke nötig ist; die Schließzellstärke da- 
gegen wird — selbst bei wochenlangem Hungern — nicht abgebaut. — 
Der Grad, in dem Stärkequellung die Zellen schädigt, ist natürlich keine 
Konstante, die man nachträglich eliminieren könnte; für den Nachweis 
von Schwankungen der reinen ‚Plasma-Hitzeresistenz‘‘, wie sie WEBER 
zeigen wollte, müßte ein Verfahren‘ benutzt werden, das jede Stärke- 
quellung völlig ausschließt. 

Ich sehe hierfür zwei Wege. Erstens kann man mit weniger hohen 
Temperaturen experimentieren, die also noch keine Stärkequellung aus- 
lösen, indessen doch, wenn auch nach bedeutend längerer Zeit, das Plasma 
abtöten. Diesem Verfahren haften gewisse Mängel an. Das sehr allmäh- 
liche Absterben nach stundenlangem Erhitzen wird vermutlich eine in 
ihrem Mechanismus wesentlich andere Todesart sein als die rasche Koa- 
gulation durch höhere Temperaturen. Z. B. dürfte beim langsamen 
Wärmetod eine erhebliche Exosmoseschädigung mitspielen ; ein Hinweis 
in diesem Sinne scheint mir die gelegentlich einiger Vorversuche gemachte 
Beobachtung zu sein, daß das Absterben allmählich vom Rande nach den 
inneren Präparatteilen weiter wanderte, ähnlich wie ich es an in strömen- 
dem Wasser liegenden Geweben beobachtet habe. Auch eine eigentüm- 
liche Veränderung der Chloroplasten in dauererwärmten Zellen, ähnlich 
den von SORAUER (1924, 1, S. 652) beschriebenen Veränderungen beim 
„Verbrennen‘‘ der Pflanzen, könnte mit Exosmose, also Verwässerung 
des Plasmas, wohl erklärt werden. — Ein weiterer Mangel dieses Ver- 
fahrens besteht darin, daß die höheren Temperaturen Stärkehydrolyse 
hervorrufen können (KissELEw 1928), der osmotische Wert der Zellen, 
bei Schließzellen somit auch der Öffnungszustand, also innerhalb eines 
Versuches nicht konstant bleibt. — 

Das zweite Verfahren, das die Stärkequellung umgeht, besteht in der 
Verwendung von Saccharophyllen mit stets stärkefreien Schließzellen. Der 
Wechsel des osmotischen Wertesder SchlieBzellen je nach demfunktionellen 
Zustand tritt bei diesen Pflanzen ebenso auf wie bei Amylophyllen (STEIN- 
BERGER 1922), die Voraussetzungen für einen davon abhängigen Wechsel 
der Hitzeresistenz des Plasmas, wie ihn WEBER sich vorstellte, sind also 
gegeben. — Ich stellte Versuche hierüber an mit Allium schoenoprasum und 
Gentiana lutea, Pflanzen, die sich stets als völlig stärkefrei erwiesen. 


Einige andere Pflanzen (Scilla, Hemerocallis, Asparagus, Musa), die ich nach 
der mir damals bekannten Literatur (A. Meyer 1885, Stant 1900) für stärkefrei 
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hielt, zeigten zu meiner Verwunderung beim Erhitzen ihrer Epidermen in den 
Schließzellen das typische Zerfließen der Chloroplasten; Jodprobe erwies reich- 
lich Stärke in den Stomatazellen, das Assimilati webe war stärkefrei. Die 
Hitzebehandlung mittels Mt bietet also geradezu ein Nachweisverfahren 
für Chre t ph tärk 

Bei sämtlichen Saccharophyliversuchen (Ausnahme für den Tono- 
plasten siehe im II. Teil S. 420), gleichviel ob mit Hell- oder Dunkel- 
blättern, ob nach dem Heiztisch- oder Eintauchverfahren gearbeitet 
wurde, erwiesen sich die Schließzellen hitzebeständiger als die Nachbar- 
zellen. Ein Beispiel: Allium schoenoprasum, 16 Stunden verdunkelt, Sto- 
mata geschlossen. Aufgeschlitztes Blatt 3 Min. in bewegtes Wasser von 
60° eingetaucht. Ergebnis am in Neutralrotlösung eingelegten Flächen- 
schnitt: Epidermiszellen völlig abgestorben, Schließzellen dagegen Va- 
kuolenfärbung normal, vereinzelt schon Tonoplastenstadium, meist aber 
Kern ungefärbt, Spalte geschlossen oder nur schwach geöffnet (Unter- 
schied gegenüber bei Tage entnommenen Blättern mit geschlossener 
Spalte, bei denen nach Tod der Epidermiszellen das bekannte klaffende 
Öffnen auftritt). 

Der oben ausgesprochenen Vorstellung, daß der ,,Resistenzantagonis- 
mus‘ von SchlieB- und Nebenzellen bei Amylophyllen nicht rein plas- 
matisch, sondern durch Quellungsschädigung zu erklären ist, fügt sich 
also der Befund bei den Saccharophyllen, denen mit der Stärke auch der 
Resistenzwechsel fehlt, bestätigend ein. — Geringere Schwankungen der 
Resistenz, die noch nicht zum ,,Antagonismus“ führen, sind natürlich 
nach dem bisher Erwähnten nicht ausgeschlossen. Vielmehr muß bei 
einem so empfindlichen kolloidalen System, wie es die Zelle ist, eine 
Änderung der Koagulationstemperatur in Abhängigkeit von der Wasser- 
verteilung! durchaus angenommen werden. Der experimentelle Nach- 
weis oder gar die Messung dieser Beziehungen steht aber mit dem Hin- 
fälligwerden der Untersuchung WEBERs (1926) noch aus. Versuche 
hierzu folgen im II. Teil dieser Arbeit. 








1 Über die tatsächlichen Unterschiede der Saugkraft offener und geschlosse- 
ner Schließzellen scheint eine gründliche (volumetrische) Untersuchung noch aus- 
zustehen — dürfte freilich auch nicht ganz leicht sein. Für die mit Wechsel der 
Saugkraft verschiedene Pl llung im Sinne WeBess ist nicht der os- 
motische Wert bei Grenzplasmolyse verantwortlich (der, wie die verschiedenen 
Messungen zeigen, stark wechselt), sondern der der turgeszenten Zelle (dessen 
Schwankungen vielleicht sehr klein sind). Ursprune u. BLUM (1920, 8. 206) geben 
für Schließzellen von Efeu den osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse mit 23,4, 
die wirkliche Saugkraft der Zelle mit 7,8 Atm. an, machen dabei über den Öff- 
nungszustand keine Angaben. Das Volumen bei geöffneter Spalte kann aber ein 
Vielfaches von dem bei geschlossener Spalte betragen! (Und ich beobachtete bei 
Allium schoenoprasum das Kuriosum, daß bei extrem geschlossenem Spalt das 
Volum kleiner als bei Grenzplasmolyse sein kann — da bei sehr vorsichtigem 
Wasserentzug sich das Plasma überhaupt nicht von der Wand löst, sondern diese 
vollständig mitnimmt und höchstens beim Absterben zurückschnellen läßt.) Es 
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IL. Wasserentzug und Resistenz. 

Im I. Teil dieser Arbeit wurden gegen die Auffassung Fr. WEBERs 
über die Beziehungen von Hitzeresistenz und physiologischem Zustand 
der Schließzellen verschiedene Bedenken erhoben. Der ,,Resistenzanta- 
gonismus‘ konnte durch die Wirkungen der Stärkequellung erklärt wer- 
den, ein ‚rein plasmatischer‘‘ Resistenzwechsel indessen war bei turgor- 
physiologisch analogen, aber stärkefreien Objekten (Saccharophyllen) 
nicht vorhanden; der WEBERschen Theorie war der Boden entzogen. 

Der Untersuchung WEBERs kam gerade durch den Ausblick ins Allge- 
mein- Protoplasmatische besondere Bedeutung zu, indem der Anschluß an 
die Vorstellung vollzogen wurde, daß ganz allgemein Wasserentzug die 
Hitzeresistenz des Protoplasmas erhöht. Wie steht es nun mit dieser Lehre, 
nachdem die Arbeiten WEBERs keine Stütze derselben mehr darstellen? 

Es ist seit langem bekannt (SPALLANZANI!), daß trockene Pflanzen 
(sofern sie das Austrocknen an sich vertragen) oft außerordentlich hitze- 
beständig sind. An Samen, Sporen, Moosen usw. ist diese Erscheinung 
häufig untersucht worden (Zusammenstellung der Literatur siehe bei 
P¥rEFFER 1897). Schon die Aufnahme weniger Prozente Wasser ver- 
mindert die Widerstandsfähigkeit trockener Samen usw. sehr stark, 
nähert sie der normaler Objekte. So gut wir über diese trockenen Dauer- 
formen Bescheid wissen, so wenig wissen wir aber über die Änderung der 
Hitzeresistenz während geringerer Schwankungen der Wasserverteilung, 
wie sie im normalen Leben pflanzlicher Zellen (etwa der Schließzellen) 
vorkommen. Von den trockenen, praktisch stoffwechsellosen Objekten 
auf normal lebenstätige einen Schluß zu ziehen, ist wohl kaum angängig ; 
wir haben keine Gewähr, daß nur gradweise Unterschiede vorliegen, es 
kann sich um prinzipielle Verschiedenheit handeln, wie wir es z. B. bei 
Eiweiß sehen, das in gelöster Form mit verminderter Hydratation ver- 
mehrte Koagulationsneigung zeigt, im völlig trockenen Zustande aber 
wieder hohe Temperaturen ohne Koagulation verträgt (LewırH 1890). 

Da man von dem Verhalten der trockenen Dauerformen nicht auf die 
gewöhnliche Zelle schließen kann, andererseits aber das lebende Proto- 
plasma wohl nicht einfach als eine Eiweißlösung auffassen darf (was zu 
dem genau entgegengesetzten Resultat führen würde), bleibt nichts übrig, 
als von der Theorie zur Beobachtung der tatsächlichen Zellsachverhalte 
könnte sich ergeben, daß die beim Öffnen der Schließzellen produzierte osmotisch 
wirksame Substanz stets so weitgehend verdünnt wird, daß der osmotische Wert 
sich kaum von dem bei geschlossener Spalte unterscheidet (wie groß ist der beim 
Öffnen zu überwindende mechanische Widerstand von Wandung und Nachbar- 
zellen?) und damit für Resistenzfragen nennenswerte Schwankungen der Plasma- 
hydratation gar nicht zustande kommen. 

Nachschrift b. d. Korrektur: Volumetrische Untersuchung der osmotischen 
Verhältnisse von Schließzellen ist in Angriff genommen worden von UrsPRUNG 
u. BLum, Jahrb. f. Bot. 63, 1 (1924). 
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überzugehen. Die Fragestellung für die Untersuchungen des folgenden 
II. Teils dieser Arbeit lautet also: Wie beeinflußt verminderte und ver- 
mehrte Hydratation die Hitzeresistenz des lebenstätigen pflanzlichen 
Protoplasmas? — 

a) Hitzetoduntersuchungen an Epidermiszellen. 

Der einfachste Weg zur Untersuchung mußte die vergleichende Be- 
obachtung des Absterbens normaler und plasmolysierter Zellen sein. Die 
mikroskopische Beobachtung des Absterbevorgangs bot (nach den Unter- 
suchungen des I. Teils) an sich keine Schwierigkeiten mehr. Um nun Ver- 
gleichsobjekte, in verschiedenen Medien liegend, gemeinsam erhitzen und 
beobachten zu können, wurde folgende Anordnung getroffen (,,getrennte 
Objektkammern“): 

Ein großes Deckglas dient wie gewöhnlich als Objektträger auf dem Heiz- 
tisch. Der Raum zwischen Träger und Deckglas ist mittels eines Glasfadens in 
zwei Hälften geteilt, wasserfeste Abdichtung der beiden Kammern durch Kaut- 
schuk. Zur Herstellung des Ganzen wird ein mit frischer Gummilösung über- 
zogener Glasfaden auf das Grundgläschen gebracht, das Deckglas darüber gelegt. 
Nach dem Trocknen Prüfung auf Dichtheit durch Füllen mit verschiedenen 
Flüssigkeiten; ein etwaiges Leck zeigt sich bei einseitigem Absaugen mit Fließ- 
papier durch Schlierenbildung an. — Mittels feiner Glasnadeln und -haken werden 
die Versuchsobjekte (Epidermisstücke oder dergleichen) in den flachen Raum 
zwischen Objektträger und Deckglas, der mit dem gewünschten Medium gefüllt 
ist, hineingebracht und dicht an den trennenden Glasfaden herangeschoben. So 
ist erreicht, daß die Vergleichsobjekte beim Erwärmen in verschiedenen Flüssig- 
keiten doch so nahe beisammen liegen, daß man sie bei schwachen Vergrößerun- 
gen (Zeıss Obj. 8 x und Obj. 20 x) im gleichen Gesichtsfeld hat, bei stärkeren 
(Obj. 40 x) die erforderliche Verschiebung des Kreuztisches zur vergleichenden 
Beobachtung nur gering ist. 

Als Versuchsobjekte dienten zunächst hauptsächlich Epidermisstücke 
von Allium schoenoprasum, nebenher auch von Allium Cepa (Epidermis 
der Zwiebelschuppenblätter, morphologische Oberseite) und Gentiana 
lutea, also Objekte, bei denen Störung durch Stärkequellung ausge- 
schlossen war. 

Besondere Schwierigkeiten bot die Präparation der Allium-Epidermen. Zieht 
man nämlich in der gewöhnlichen Art mittels Pinzette von einem Allium-Blatt 
die Haut ab, so sind, wenn die Abtrennung sauber gelang, die Epidermiszellen 
durchweg schwer geschädigt oder tot, nur die Schließzellen leben, und ihre Spalten 
haben sich wegen des Absterbens der Nachbarzellen geöffnet. Sämtliche im hie- 
sigen Botanischen Garten gezogenen Allium-Arten zeigten dasselbe Verhalten. 
Durch Rasier tte lieBen sich zwar leicht unverletzte Epidermen ge- 
winnen, nur hängen bei so gewonnenen Präparaten die Reste der folgenden Zell- 
schicht mehr oder weniger an der Oberhaut fest, was bei der Beobachtung von 
Feinheiten, wie des Beginns der Plasmakoagulation, sehr stört. Schließlich bot 
folgendes Präparationsveriahren einen Ausweg: Eine feinste Nähnadel wurde 
quer zur Längsrichtung des Blattes unter die Epidermis geführt, durch seitliches 
Verschieben der Nadel dann allmählich stumpf weiter präpariert. Dieses Ver- 
fahren war zwar lediglich bei Allium schoenoprasum mit Erfolg anwendbar, hier 
aber ließen sich, namentlich vom unteren Teil besonders großer Blätter, tadellose 
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Epidermisstreifen gewinnen. Von diesen wurde mittels Wasserstrahlpumpe die 
Luft abgesaugt, da Luftbläschen, wie sie sich z. B. in den Schließzellspaiten be- 

finden, im Erhitzungsversuch sich gewaltig ausdehnen und die Beobachtung un- 

möglich machen würden. Die so erhaltenen Epidermisstreifen wurden der Länge 
nach halbiert (Rasierklinge) und die einander sehr ähnlichen Teile dann in der 
Reihe der Vergleichslö derart weitergeführt, daß im Erhitzungsversuch 
stets zusammengehörige Hi Hälften zur Verwendung kamen. 





Die Ergebnisse der Vergleichserhitzung : 

1. Koagulation des Protoplasmas : Gleichviel welches der drei Versuchs- 
objekte verwendet wurde, gleichviel ob das Plasmolytikum mehr oder 
weniger lange eingewirkt hatte — ein zeitlicher Unterschied im Eintreten 
der Hitzekoagulation war merkwürdigerweise niemals zu beobachten. 
Das abweichende Aussehen plasmolysierter Protoplaste gegenüber nor- 
malen — es seien nur die größere Schichtdicke des Plasmas und die ver- 
änderte Grenzfläche erwähnt — erschwerte die Beurteilung. Doch war 
namentlich das Eintreten der Kernkoagulation bei Gentiana lutea so gut 
zu erkennen, daß hier ein die allgemeine Streuung überschreitender 
Unterschied von mehreren Sekunden wohl hätte bemerkt werden müssen, 
wenn er eben vorhanden gewesen wäre. — 

2. Tonoplastenresistenz. Was soeben über die Gleichartigkeit des Ver- 
haltens plasmolysierter und unplasmolysierter Zellen gesagt wurde, be- 
zieht sich ausdrücklich nur auf das Binnenplasma (besonders auf den 
Kern), nicht aber auf die Wand der Vakuolen, die in stärkstem Gegensatz 
dazu je nach den äußeren Bedingungen mannigfache Resistenzschwan- 
kungen zeigt. 

Zunächst wurde mit Rohrzucker plasmolysiert, um bei der Unter- 
suchung der Plasmakoagulation ein Eindringen des Plasmolytikums 
möglichst auszuschließen. Dabei zeigten die Tonoplasten der Zucker- 
zellen gegenüber denen der Wasserzellen eine stark erhöhte Widerstands- 
fähigkeit. Der Zeitunterschied war so groß, daß, wenn auf der Wasser- 
seite der getrennten Kammern sämtliche Zellen durch das Erhitzen rest- 
los zerstört waren, auf der Zuckerseite noch fast sämtliche Tonoplasten 
unversehrt waren. Ließ man das Präparat auf diesem Stadium erkalten, 
waren noch nach Stunden viele ,,Zuckertonoplasten“ erhalten. Auch bei 
hypotonischer Zuckerlösung war dieser Unterschied noch deutlich. Ver- 
gleichserhitzung von Zellen in schwächerer (n/4 Rohrzucker, Grenzplas- 
molyse) und stärkerer (n/2) Lösung ergab größere Widerstandsfähigkeit 
in der höheren Konzentration: sämtliche Schließzelltonoplasten der n/2- 
Lösung überlebten sämtliche n/4-Zellen. 

Um eine spezielle Zuckerwirkung auszuschließen, wurden auch andere 
Plasmolytika zum Vergleich herangezogen. Bei CaCl, und Ca(NO;), über- 
lebten ebenfalls die Plasmolyse- die Wassertonoplaste. Bei Vergleichs- 
erhitzungen in isotonischen Rohrzucker- und Ca(NO;)2-Lésungen zeigten 
sich die Zuckertonoplaste resistenter; sehr auffällig verschieden war bei 
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diesen Versuchen die Art des Absterbens, indem bei den Nitrattonoplasten 
dem endlichen Aufplatzen ein mehr oder weniger starkes Deplasmoly- 
sieren vorausging, was sich beim Zucker nicht zeigte. Namentlich wenn 
durch Unterbrechung der Wärmezufuhr der Vorgang in die Länge ge- 
zogen wurde, kam diese Rückdehnung sehr zur Geltung. Die Tonoplaste 
füllten wieder fast das ganze Lumen der Zellen aus, die ursprünglich von 
Neutralrot satt gefärbte Vakuolenflüssigkeit wurde durch Wasserauf- 
nahme und Farbstoffexosmose immer blasser. Die Zuckertonoplaste da- 
gegen blieben tief rot und behielten ihre Größe bei, bis sie schließlich aus 
einer Rißstelle den dunklen Zellsaft als Auspuffwölkchen ausstießen. 
Dieser Unterschied findet seine Erklärung im wesentlichen durch die ver- 
schiedene Molekülgröße der gelösten Stoffe; man kann annehmen, daß in 
beiden Lösungen die Hitze in gleicher Weise eine Permeabilitätssteige- 
rung bewirkt, und wenn eine Porengröße erreicht ist, die ein Hindurch- 
wandern der Ca(NO,),-Moleküle gestattet, findet hier also Ausgleich der 
Partialdrucke, Deplasmolyse statt, während sich unter sonst gleichen 
Verhältnissen beim Zucker noch nichts ändert. (Nicht erklärt wird aller- 
dings auf diese Weise die Farbstoffexosmose bei der Nitratlösung. Man 
könnte an eine spezifisch ‚‚porenverstopfende‘“ entquellende Wirkung des 
Zuckers denken, auch an chemisch und damit osmotisch verschiedenes 
Verhalten des Farbstoffes. Vorstellbar wäre auch, daß die Rückdehnung 
ihrerseits aus mechanischen Gründen eine erneute Porenerweiterung mit 
sich bringt, wenn die konstante Menge Membransubstanz auf eine größere 
Fläche verteilt wird ; die außerordentliche Zartheit rückgedehnter Tono- 
plastenhäutchen gegenüber kontrahierten legt die letzte Vermutung 
nahe.) 

Weitere Trennkammerversuche wurden mit K- und Na-Salzen an- 
gestellt; hierbei war es allerdings fast unmöglich, plasmolysierte Zellen 
mit unplasmolysierten hinsichtlich der Tötungsdifferenz zu vergleichen, 
denn im Zeitpunkt des Absterbens waren keine plasmolysierten Tono- 
plaste mehr vorhanden — sie waren bereits deplasmolysiert, bevor die 
Entscheidung gefallen war. Um der Deplasmolyse mit der ‚Tötung‘ des 
Tonoplasten zuvorzukommen, ließ ich die Temperatur besonders rasch 
ansteigen, dabei zeigten sich dann wieder die plasmolysierten Tonoplasten 
den unplasmolysierten gegenüber als etwas widerstandsfähiger. — 

Eine ganz besondere Eigentümlichkeit zeigte beim Vergleich von 
KNO,- und Wasserzellen das Verhalten der Schließzellen. Das Resistenz- 
verhältnis Schließzellen > Epidermiszellen war nämlich in Kaliumsalz- 
lösungen genau umgekehrt wie das normale. Wenn auf der Wasserseite 
nur noch die Schließzelltonoplaste übrig waren, waren diese auf der K- 
Seite bereits zerstört, und es ,,lebten‘‘ hier umgekehrt nur noch die Tono- 
plaste der Epidermiszellen. Das eigentümliche Zuerstabsterben der 
Schließzelltonoplasten tritt sowohl nach vielstündigem als nach wenige 
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Minuten währendem Liegen der Epidermen in KNO,-Lösung ein. Im 
ersten Falle sind die Schließzellen deplasmolysiert, ja stark geöffnet ; die 
durch das K ausgelöste Anatonose dürfte aber nicht die Ursache der Re- 
sistenzänderung sein, denn im zweiten Falle sind die Schließzellen noch 
plasmolysiert (sie deplasmolysieren während des Erwärmens) und zeigen 
doch die Abnahme der Tonoplastenresistenz. 

Daß sich die Schließzellen in Bezug auf Salzwirkungen anderen Zellen ent- 
gegengesetzt verhalten, steht nicht vereinzelt da. So bewirken z. B. K-Salze 
Spaltenöffnung; bei Vicia Faba nach Fr. WEBer (1925) verbunden mit Viskosi- 
tätserhöhung des Plasmas, während K-Salze bei gewöhnlichen Zellen eine Vis- 
kositätsabnahme zu bewirken pflegen. Ob hier nähere Beziehungen — etwa von 
Plasmaviskosität und Tonoplastenr — bestehen, bleibt offen. Immerhin 
ist es auffällig, daß sich hinsichtlich der Resistenz die Schließzellentonoplaste hier 
genau entgegengesetzt verhalten, als man nach WeEBeErs Angaben über Resistenz 
und Öffnungszustand erwarten könnte; gerade die weit geöffneten Schließzellen 
sind weniger resistent als die geschlossenen — wohlgemerkt freilich, nur was den 
Tonoplasten anbetrifft; Tonoplasten- und Plasmaresistenz brauchen ja keines- 
wegs parallel zu gehen, wie weiter unten noch erörtert werden soll. 

Man könnte daran denken, daß eingedrungenes KNO, die Zellen 
schädigt, und zwar die Schließzellen wegen ihrer höheren Permeabilitat 
stärker als die Epidermiszellen. Wenn es so wäre, müßte aber der Ge- 
samtprotoplast weniger resistent werden, während es nur für den Tono- 
plasten auffällt. 

Als einen Fall, wo es wahrscheinlicher ist, daß die höhere Permeabili- 
tät den Schließzellen verderblich geworden ist, möchte ich an dieser Stelle 
folgende Beobachtung erwähnen, die ich (gelegentlich einiger Versuche 
über Resistenz und Permeabilität chlorophyllfreier Schließzellen) an 
panaschierten Blättern von Phyllanthus nivosus machte. Es zeigte sich 
nämlich, daß die chlorophyllfreien Schließzellen in 45%iger Glycerin- 
lösung nicht nur wie üblich viel schneller deplasmolysierten als die 
Nachbarzellen, sondern auch viel schneller — nach wenigen Stunden — 
abstarben. Vermutlich geschah dies durch Schädigung infolge des ein- 
gewanderten Glycerin. Daß mit der höheren Permeabilität der 
Schließzellen eine geringere Widerstandsfähigkeit gegen die schädigende 
Wirkung des eindringenden Stoffes einhergeht, scheint eigentümlicher- 
weise ein seltener Fall zu sein; so ließ sich z. B. der Glycerinversuch an 
anderen Objekten nicht mit dem genannten Ergebnis wiederholen. Es 
bestehen also für die Schließzellen noch andere Resistenzursachen, die 
von der Durchlässigkeit der Zelle unabhängig sind und beim typischen 
Verhalten der Schließzellen überwiegen. 

Die Hitzeresistenz der Tonoplaste wurde also von den verschiedenen 
Lösungen in folgender Reihe positiv beeinflußt: Rohrzucker > Ca” 
K' >H,0. Eine ausführlichere vergleichende Untersuchung der ver- 
schiedenen Ionen wurde nicht durchgeführt, da sie bereits vorliegt 
(KEMMER 1928). KEMMER arbeitete zwar an einem anderen Objekt 
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(Rhoeo), mit anderer Methodik und viel längeren Erhitzungs- und Tö- 
tungszeiten (Stunden!), doch stimmen seine Beobachtungen mit meinen 
im Prinzip überein. Nicht zustimmen kann ich indessen KEMMERs An- 
sicht, daß wir von derartigen Tonoplastenuntersuchungen auf das Ver- 
halten des lebenden Protoplasmas überhaupt schließen dürfen (womög- 
lich gar im Hinblick auf Gewebskultur!?). Bereits die oben betonte Tat- 
sache, daß von Rohrzuckerlösung die Resistenz des typischen Plasmas 
nicht erkennbar beeinflußt wird, muß zu denken geben. Der isolierte 
Tonoplast ist kein typischer Repräsentant des Gesamtplasmas. 

Die Notwendigkeit dieser Folgerung wird besonders deutlich, wenn 
man nach einer Erklärung der angeführten Erscheinung sucht. 

Gehen wir z. B. von der Vorstellung aus, daß der plasmolytische 
Wasserentzug eine erhöhte Koagulationsresistenz des Plasmas mit sich 
bringt, so ist diese Überlegung natürlich nur auf das durch semipermeable 
Grenzflächen abgeschlossene Mesoplasma anwendbar, nicht aber auf die 
Grenzmembran selbst. Die Resistenzerhöhung tritt aber nicht im Meso- 
plasma, sondern gerade an der Haut so sehr in Erscheinung. Es zeigt 
sich also, daß für den Tonoplasten wesentlich andere Vorstellungsweisen 
notwendig sind, daß der Tonoplast kein typischer Repräsentant des Ge- 
samtplasmas ist. 

Kano (1921—24) hat die Vorstellung entwickelt, daß die schädigende 
Wirkung eines Stoffes deshalb nicht mit seiner fällungsfördernden Wir- 
kung parallel geht, sondern von seiner Eindringungsfähigkeit abhängt, 
weil fällungsfördernde Stoffe sich gerade durch ihre entquellenden Eigen- 
schaften den Weg ins Innere, wo sie Schaden anrichten könnten, selbst 
versperren. Diese Überlegung ist offenbar zur Anwendung auf das Ge- 
samtplasma der Zelle gedacht und hierfür sicher berechtigt (vgl. Glyce- 
rinversuche, S. 421), auf die überlebende Tonoplastenhaut läßt sie sich 
aber kaum übertragen. Denn diese ist doch als Oberfläche der fällungs- 
fördernden Wirkung der Ionen ausgesetzt. Der Tonoplast ist auch hier 
kein typischer Repräsentant lebenden Protoplasmas. 

Es scheint das eigentümliche Paradoxon vorzuliegen, daß Kano seine 
— richtige! — Theorie auf Grund von Beobachtungen aufgestellt hat, auf 
die sie gar nicht anwendbar ist, nämlich auf Grund von Tonoplasten- 
beobachtungen! Er benutzte nämlich das Austreten des Vakuolenfarb- 
stoffes als Todeskriterium, ein Merkmal also, dessen Ausbildung zeitlich 
von der Koagulation der Hauptmenge des Protoplasmas weit entfernt 
sein kann, das über den Lebenszustand des Gesamtsystems gar nichts, 
sondern nur über die Vakuolenhaut etwas aussagt. 

Auch die Kanosche Resistenztheorie läßt sich also in der geschilderten 
Form nicht zur Erklärung der Tonoplastenverhältnisse verwenden, weil 
sie für den Gesamtprotoplasten gedacht war. Vielleicht läßt sich aber 
doch die von Kano betonte Eindringungsfähigkeit der Plasmolytika mit 
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der Tonoplastenresistenz, freilich auf anderem Wege, in Beziehung 
bringen. Man beobachtet nämlich bei eindringenden Stoffen Deplas- 
molyse, bei nicht eindringenden dagegen eher Schrumpfung (durch Ex- 
osmose zelleigener Stoffe). Zusammenziehung wird aber, vermutlich aus 
mechanischen Gründen, viel besser vertragen als Dehnung (Zusammen- 
stellung über besondere Schädlichkeit der Deplasmolyse siehe bei Kzm- 
MER 1928), die Beziehung von Eindringungsfähigkeit und Schädlichkeit 
der Plasmolytika ist damit klar. Ob dieses zweifellos mitspielende Prin- 
zip zur Erklärung der Wirkung der verschiedenen als Plasmolytika üb- 
lichen Stoffe genügt, sei freilich dahingestellt. Es gibt extreme Fälle, wo 
es bestimmt nicht ausreicht, nämlich bei der Einwirkung von Giften. 
Schon DE VRIEs (1885) erwähnt im Anschluß an seine klassischen Tono- 
plastenstudien die Tatsache, daß Kupfer- und Quecksilbersalze die Im- 
permeabilität der Zellsaftblasen für Farbstoffe außerordentlich lange 
kon;ervieren können, und daß so behandelte Tonoplaste eine bedeutende 
Resistenz gegen Temperaturen oberhalb der Temperaturgrenze des 
Lebens zeigen. Mit Kupfersulfat behandelte Tonoplaste behielten tage- 
lang, vereinzelt sogar monatelang ihren Farbstoff. Man macht sich bei 
dieser Darstellungsweise leicht die Vorstellung, die giftigen Salze ver- 
wandelten durch Fixierung die Tonoplastenwände gewissermaßen in ein 
typisches Dauerpräparat; so einfach liegen die Dinge aber nicht. Ich 
habe mit Sublimatzusätzen zum Plasmolytikum experimentiert (so daß 
die Lösungen in Bezug auf das Sublimat 0,01 normal waren) und habe die 
Beobachtungen über Erhöhung der Hitzeresistenz bestätigen können. 
Erstaunlich war dabei die Diskrepanz im Verhalten von Ekto- und Me&o- 
plasma gegenüber dem Tonoplasten. Die ersten werden außerordentlich 
rasch zerstört, die typischen Eigenschaften des Tonoplasten werden aber 
„günstig‘‘ beeinflußt, und zwar in verblüffend ähnlicher Weise wie etwa 
Rohrzuckerlösung die Tonoplastenresistenz gegenüber Ca(NO,),-Lösung 
„günstig‘‘ beeinflußt. Solche Sublimattonoplasten besitzen nicht nur er- 
höhte Hitzeresistenz, sondern auch erstaunliche Dehn- und Kontrahier- 
barkeit; ein wesentlicher Unterschied gegenüber ‚normalen‘ Tonoplasten 
ist nichtzu beobachten. Niemand wird solcheSublimattonoplastealslebend 
bezeichnen wollen (sie entsprechen eher den postmortal plasmolysier- 
baren Gerbungszellen ScHNEIDERs 1925); die von KEMMER benutzte se- 
kundäre Plasmolysierbarkeit (,,Hyperplasmolyse‘*) wird damit als Tono- 
plasten-Lebenskriterium unbrauchbar. Da zwischen dem Sublimatkunst- 
produkt und dem ,,normalen‘ Tonoplasten prinzipielle Übereinstimmung 
besteht, zwischen diesen Gebilden und dem lebenden Protoplast aber prin- 
zipielle Verschiedenheit, verliert die Auffassung des isolierten Tonoplasten 
als lebenden Plasmaorgans ihre B2rechtigung. Die am Tonoplasten ge- 
wonnenen Ergebnisse, namentlich zur Frage ,,Salzwirkungen und Hitze- 
tod‘ bedürfen der Nachuntersuchung an lebenden Protoplasten. 
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(Eine positive Auffassung vom Wesen des Tonoplasten ist damit na- 
türlich nicht ausgesprochen. Für die Auffassung als Fällungsprodukt 
spricht vielleicht, daß fällungsfördernde Salze [Ca(NO,),, Sublimat!] die 
typischen Eigenschaften des Gebildes noch verstärken; der Anschluß an 
Kanosche Vorstellungen von Salzwirkung und Grenzfläche wäre wieder 
vollziehbar. Für eine mehr lipoidartige Beschaffenheit des Tonoplasten 
[wie sie namentlich die Untersuchung von CHAMBERS u. HöFLeEr 1931 be- 
fürwortet] sprechen die kapillaren Eigenschaften: Flüssigkeit, Dehn- und 
Kontrahierbarkeit des Gebildes; das Verhalten gegenüber Sublimat, das 
nämlich auf gewisse Lipoide nicht fällend wirkt, wäre hiermit vereinbar. — 
Eineeinheitliche Beschreibung der beobachtetenstofflichen Wirkungenauf 
die Tonoplastenresistenz läßt sich vielleicht in folgender Weise geben: 
Hydratationsmindernde Stoffe erhöhen die Hitzeresistenz, auch noch im 
extremen Falle der Gifte, beidenen mehr Fällung als Entquellung vorliegt. 
Die Umkehrung des Resistenzverhältnisses bei Kaliumtonoplasten läßt 
sich hier einbeziehen, wenn man annimmt, daß die Schließzellentonoplaste 
empfindlicher, extremer als die Epidermistonoplaste nach demselben 
Schema reagieren : bei Entquellung und im Normalzustand höhere, bei der 
quellungsfördernden K-Salzlösung aber auch entsprechend stärker [bis 
zur Umkehrung] herabgesetzte Stabilität der Schließzellentonoplaste. Das 
in dieser Weise beschriebene Verhalten der Tonoplaste läßt sich wieder mit 
der stofflichen Zusammensetzung des Tonoplasten in Beziehung bringen; 
man kann sich vorstellen, daß mit verminderter Hydratation des Plasmas 
eine erhöhte Stabilität der Lipoidkomponente und deshalb des Gesamt - 
systems zustande kommt [HEILBRUNN], unter Umständen weit über 
den Bereich des Vitalen hinaus. Auch für die Sonderstellung des Tono- 
plasten läßt sich hier ein Erklärungsversuch anschließen; es ist denkbar, 
daß in der Vakuolenhaut die Lipoide eine viel größere Rolle spielen als im 
Mesoplasma, und daher hier die Resistenzerhöhung nach dem Heır- 
BRUNNschen Prinzip viel stärker zur Ausprägung kommt.) 


b) Hitzetod bei Kappenplasmolyse. 

Bei den bisherigen Versuchen über Wasserentzug und Hitzeresistenz 
an Epidermiszellen hatte sich im wesentlichen ergeben, daß durch Plas- 
molyse eine merkliche Beeinflussung des Mesoplasmas nicht hervor- 
gerufen wurde, daß der Tonoplast dagegen stark beeinflußt wurde, was 
sich teils mechanisch (Deplasmolyse schädigt), teils kolloidchemisch (De- 
hydratation wirkt konservierend) deuten ließ. Hierbei war das Fehlen 
von Einzelheiten über die Verhältnisse des Mesoplasmas unbefriedigend, 
und es galt daher, Möglichkeiten zu finden, dessen Hydratation stärker 
zu variieren, um stärkere, erkennbare Abweichungen der vermutlich ab- 
hängig Veränderlichen zu erhalten. 

Hier boten sich nun — geradezu als Schulbeispiele für starke Wasser- 
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aufnahme des Plasmas — die Erscheinungen der Vakuolenkontraktion 
und ‚„Kappenplasmolyse‘‘ (HörLer 1928) zur Untersuchung unter diesem 
Gesichtspunkte dar. 

Es wurde vorsichtig (ähnlich dem $. 418 beschriebenen Nadelver- 
fahren) abpräparierte Epidermis von der morphologischen Oberseite der 
Schuppenblätter von Allium cepa und der „Spanischen Füllzwiebel‘ ver- 
wendet !; zur Erlangung der Kappenplasmolyse wurden Epidermisstücke 
in 1 normale KNO,-Lösung gelegt, Vergleichsstücke in Leitungswasser 
oder Aqua dest. Die Vergleichsversuche wurden zunächst wie früher in 
den getrennten Objektkammern vorgenommen. Die Koagulation des 
normalen und des gequollenen Plasmas war weniger im zeitlichen Ein- 
treten verschieden, als vielmehr in ihrem Ablauf überhaupt. Die Ko- 
agulation normalen Plasmas geht bekanntlich allmählich, mit mehreren 
gut unterscheidbaren, wenn auch ineinander übergreifenden Zwischen- 
stadien vor sich. Die Hitzekoagulation des gequollenen Kappenplasmas 
dagegen setzt meist etwas später ein, vollzieht sich dann aber außer- 
ordentlieh plötzlich und vollständig, an ein Auskristallisieren aus über- 
sättigter Lösung erinnernd. 

Besonders interessant und eigenartig war das Verhalten der Kerne 
von Kappenplasmolysezellen. Diese Kerne beschreibt HörLer treffend 
in folgender Weise: ,,Sie liegen in der Mehrzahl der Protoplaste als große, 
runde Blasen in den Kappenräumen. Ihr Aussehen ist fremdartig. Sie 
sind stark aufgequollen. Sie sind scharf konturiert und die Kernwandung 
ist, wo sie frei ans Zytoplasma grenzt, von kugelig-konvexer Gestalt. Der 
Inhalt der Kerne ist hyalin, mitunter nahezu glasartig, meist noch durch- 
sichtiger als das Zytoplasma. Von diesem unterscheiden sich die Kerne 
dadurch, daß sie niemals Teilchen in Brownscher Bewegung sehen lassen 

. “© — Wie verhalten sich nun solche ‚‚Ballonkerne‘‘, wie ich sie kurz 
nennen möchte, im Erhitzungsversuch? Auffallen muß zunächst ihre im 
Vergleich zu den übrigen Zellbestandteilen oft hohe Widerstandsfähig- 
keit, können sie doch noch in voller Pracht erhalten sein, nachdem das 
Zytoplasma koaguliert, der Tonoplast geplatzt ist. Meist folgt ihre Zer- 
störung kurz auf die des Tonoplasten. Merkwürdig ist, daß zunächst eine 
ziemlich rasche (etwa 2—3 Sek. lange) Ausdehnung des Ballonkerns vor 
sich geht, manchmal auf ein vielfaches Volumen, und er erst dann plötz- 
lich — meist unter starker Schrumpfung — koaguliert. Die Dehnung hat 
große Ähnlichkeit mit der der Tonoplasten etwa in Ca(NO,),-Lösung. Bei 
den Ballonkernen liegt allerdings möglicherweise keine osmotische, son- 
dern eine Quellungserscheinung vor. 

Eine unvermutete Fehlerquelle bei der Untersuchung der Ballonkerne ist die 
Vitalfärbung mit Eosin und Erythrosin. Derartig gefärbte Kerne können beim 


1 Mit kühl aufbewahrten Zwiebeln wurde keine Kappenplasmolyse erzielt, 
wohl aber, wenn das Material einige Zeit im geheizten Zimmer gelegen hatte. 
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Erwärmen unmerklich in einen eigentümlich homogenen, gelatineartig festen Zu- 
stand übergehen, in dem sie dem Aussehen nach kaum von noch flüssigen zu 
unterscheiden sind. Man bemerkt den Unterschied sofort, wenn man die Kerne 
mechanisch beansprucht. Während lebende „Ballonkerne“ quecksilberartig flüssig 
sind, sich bei leisem Druck auf die Zelle sofort entsprechend deformieren und 
beim Anstechen platzen (vgl. CHAMBERS u. HÔFLER 1931), lassen sich die so eigen- 
artig erhärteten Kerne mit der fein zugeschliffenen Nadelspitze wie ein Käse 
durchteilen. Nach dieser Erfahrung wurde jegliche Färbung für die Untersuchung 
der Ballonkerne aufgegeben und nun keine derartig trügerischen Stadien mehr 
beobachtet. Die ungefärbten Kerne koagulieren sehr auffällig, sehen dann sieb- 
ähnlich oder wie gehämmertes Metall strukturiert aus. 

Eine Vergleichsmöglichkeit von verschiedengradig hydratisierten Ker- 
nen im Koagulationsversuch ergibt sich daraus, daß praktisch in einem 
Kappenplasmolysepräparat die Kerne nebeneinanderliegender Zellen in 
ganz verschieden starker Weise gequollen sein können. Man braucht nur 
eine geeignete Stelle in das Gesichtsfeld zu bringen und kann sofort die 
Vergleichserhitzung (ohne Trennzelle) beginnen. Für den Verlauf eines 
solchen Versuchs ein Protokollbeispiel: Füllzwiebel, 1-normal KNO,, 
ungefärbt. 3 wasserklare Kerne im Gesichtsfeld, 5, 6 und 10 Teilstriche 

Durchmesser. Allmähliches Er- 
A_ 4 _) zu Cn v En wärmen, bei 60° koaguliert der 
nd kleinste Kern, unmittelbar dar- 
auf schwellen die beiden anderen 
gewaltig an, auf mehr als das doppelte Volumen (Durchmesser wächst 
von 6 auf 10 Teilstriche). Zum Schlusse der Schwellung koaguliert der 
kleinere. Der große bleibt, trotz allmählich steigender Temperatur, über 
1 Min. lang! unverändert, beginnt dann zu schrumpfen und an Ober- 
flächenspannung zu verlieren, während die Vakuole sich ausdehnt 
(Abb. 2); er koaguliert darauf, feinkörniger als die kleineren Kerne. — 
In entsprechender Weise verliefen alle diese Versuche ; wiederholt platzte 
dabei die Vakuolenhaut, bevor der Kern koaguliert war, und das Sich- 
abrunden des Kerns zeigte, daß er noch flüssig war. 

Ballonkerne waren nicht nur bei der bekannten durch Kaliumsalze her- 
vorgerufenen Kappenplasmolyse zu beobachten, sondern auch an in Aqua 
dest. liegenden Epidermen, bei hier und da (Wundreiz!) gelegentlich auf- 
tretender Vakuolenkontraktion. Auch hier bot sich Gelegenheit für Ver- 
gleichserhitzung ohne Trennkammer, denn normale und gequollene Zellen 
lagen im gleichen Gewebe nebeneinander. Es zeigte sich beim Erhitzen 
ein minutenlanges „Überleben“ großer Ballonkerne gegenüber Normal- 
kernen. 

Die Ergebnisse lassen sich also dahin zusammenfassen, daß die starke 
Wasseraufnahme bei Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion, also 
erhöhte Hydratation, die Koagulationstemperatur des Kernplasmas er- 














Abb. 2. 


ı Während der Versuche lief ein Metronom mit Sekundenschlag und ge- 
stattete so ohne optische Ablenkung stets Messung der Zeitdifferenzen. 
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höht. Das Protoplasma verhält sich also in diesem Falle analog einer ein- 
fachen Eiweißlösung. Von hier aus auf das Verhalten des Protoplasmas 
überhaupt zu schließen, wäre freilich gewagt, denn wir stehen hier zu 
sehr im Pathologischen. Eher kann man wohl die Ergebn. -e zur Cha- 
rakteristik der Kappenplasmolyse verwenden, vielleicht dann durch 
den Gegensatz auf das normale Plasma schließen. Wenn das gesunde 
Mesoplasma eine Zwischenstellung zwischen dem Verhalten der Tono- 
plastenhaut (Dehydratation stabilisierend) und dem der Ballonkerne 
(vermehrte Hydratation stabilisierend) einnähme, würde das Verhalten 
bei gewöhnlicher Plasmolyse verständlich, indem sich dort die entgegen- 
gesetzten Prinzipien die Wage halten. — Wieder läßt sich hier vielleicht 
eine Lipoid-Eiweißtheorie in Anwendung bringen. Da die Vakuolen- 
haut bei Kappenplasmolyse und Vakuolenkontraktion der Membran 
des isolierten Tonoplasten so überaus ähnlich wird (Küsrers Nachweis 
der Vakuolenhaut in lebenden Zellen 1927), das Mesoplasma gleich- 
zeitig aber höheren Temperaturen gegenüber das Verhalten einer hydro- 
philen Eiweißlösung annimmt, kann man vielleicht in ganz roh hypo- 
thetischer Weise das Wesen der Plasmaveränderung bei Vakuolenkon- 
traktion und Kappenplasmolyse in einer Umlagerung einer hydrophoben 
Komponente (Lipoid) aus dem Mesoplasma in die Grenzfläche sehen. 


c) Untersuchungen an Fucuseiern. 

Da bei Untersuchungen über die Beziehung von Hitzeresistenz und 
plasmolytischem Wasserentzug das Verhalten des Tonoplasten kompli- 
zierend eingreift, war es wünschenswert, vergleichsweise auch vakuolen- 
freie Protoplaste zu untersuchen. Als Objekt hierfür wurden unbefruch- 
tete Fucus-Eier gewählt. Das Hauptmaterial bildete Fucus vesiculosus, 
aus der Kieler Förde (Möltenort) ; zum Vergleich wurde auch Fucus serra- 
tus herangezogen. Die beiden Vorbedingungen, daß das Objekt gut plas- 
molytisch 1 reagiert, und daß die Hitzekoagulation deutlich erkennbar 
ist, sind erfüllt. Das Absterben spielt sich bei Erwärmung auf etwa 45° 
in folgender Weise ab: Der normalerweise völlig konvexe, scharfe makel- 
lose Umriß des Eies wird etwas körnig, dann tritt ein charakteristisches 
Dunklerwerden der Plasmamasse ein, oft an einer Stelle beginnend und 
wie ein Schatten über das ganze Ei hinwandernd. Allmählich lockert sich 
dann das Gefüge des Plasmas, und am Rande des Eies können eigentüm- 
liche Bläschen auftreten. — 


Die Änderung der Färbung beobachtet man am besten makroskopisch an 
einer größeren Anzahl zusammenliegender Eier; sie stellt sich dann als ein Über- 
gehen des normalen Braun (das bei F. vesiculosus etwas nach oliv, bei F. serratus 
nach orange zu liegt) in grünliche Töne dar. Ein derartiger Farbumschlag tritt 
auch beim Erhitzen vegetativer Fucus-Zellen auf und ist daran bereits ver- 


1 Bei unbefruchteten (membranlosen) Eiern, streng genommen „plasmor- 
rhytisch‘“. 
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schiedentlich untersucht worden (siehe WiLLSTÂTTER u. STOLL 1913) und soll 
durch Auflösen der Pigmente in den Fettstoffen zustande kommen. Dasselbe 
dürfte sich auch bei den erhitzten Eiern abspielen, jedenfalls kann man grün- 
gefärbte Fettropfen darin finden. 
Versuche, diesen Farbwechsel als 
Grundlage einer bequemen makro- 
skopischen Vergleichserhitzungs- 
methode zu verwenden, führten 
leider nicht zum Ziele. Zwar kann 
man an in Schmelzpunktskapil- 
laren befindlichen Eiern die Um- 
färbung beim Erwärmen ausge- 
zeichnet beobachten, doch folgt 
die Umfärbung dem eigentlichen 
Absterben zu träge (bzw. bei höhe- 
rer Temperatur ist die Absterbe- 
differenz zu gering) und verläuft 
in verschiedenen Untersuchungs- 
flüssigkeiten und bei verschiede- 
nem Plasmolysegrad in zu ab- 
weichender Weise, um praktisch 
als Todesindikator verwendbar zu 


Abb. 3. Fucus vesiculosus. Hitzetod. Vergr. 160 X. sein. 

Einige Bemerkungen noch über die erwähnten Randbläschen, die 
beim Hitzetod der Fucus-Eier oft in großer Zahl und verschiedener Größe 
auftreten, wie die Mikroauf- 
nahmen zeigen (Abb.3). Das 
Zustandekommen der Bläs- 
chen vermag ich zwar nicht 
zu erklären, doch sei einiges 
zu ihrer Charakteristik ange- 
führt. Man kann wohl zwei 
Typen sclcher Blasen unter- 
scheiden, die getrennt oder 
auch am gleichen Ei auftre- 
ten können. Erstens kleinere, 
die sich meist in großer Zahl 
bilden und nicht zu einer im 
Verhältnis zum Gesamtei be- 
deutenden Größe heranwach- 
sen. Zweitens große, die wie 
bruchsackartige Austreibun- 
gen der äußeren Plasma- 
grenzschicht aussehen. Ganz ähnliche Blasenbildungen wie beim Hitzetod 
können auch bei Behandlung von Fucus-Eiernmit hypotonischen Lösungen 
oder mit Giften auftreten. Schon THuRET (1857) gibt die Beschreibung und 
Abbildung solcher Bläschen, die durch Aluminiumchloridlösung hervorge- 





Abb. 4. Fucus vesiculosus. AlCl,--Behandlung. 
Vergr. 160 x. 
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rufen werden; sie ähneln der oben beschriebenen kleineren Blasenart, wie 
ein Vergleich der Abbildungen 3 und 4 zeigt. Ich-versuchte mit Alu- 
miniumchloridversuchen festzustellen, aus welchem normalen Bestand- 
teil des Eies die Bläschen hervorgehen. Man erkennt als Einzelheiten im 
Ei den Kern, die Plastiden (Phäoplasten), Fettropfen: und ,,Fucosan- 
körner“. Die ,,Fucosankérner“ der Eier entsprechen in ihrem Aussehen 
den wiederholt untersuchten (REINKE, HANSTEEN, KYLis; siehe CZAPEK 
1921) stark lichtbrechenden Körnern der vegetativen Zellen. CzAPEK be- 
zeichnet sie geradezu als Gerbstoffvakuolen (was sie freilich nicht im Sinne 
eines Flüssigkeitsraumes sind) ; diese Gebilde kommen — außer dem zwi- 
schen den aufgeführten Bestandteilen befindlichen Zytoplasma — als Aus- 
gangsmaterial für die Bläschenbildung in Betracht. Es ist vorstellbar, daß 
ihr Inhalt verquillt odersich in 
osmotisch wirksame Substanz 


PPE GLEN 





Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5 und 6. Fucus vesiculosus. Sublimatbehandlung. Vergr. 240. 





umwandelt, und so die Ausdehnung bewirkt. Tatsächlich kann man ver- 
schiedengradige quellungsartige Volumvergrößerung dieser Körner an ab- 
gestorbenen Eiern beobachten. Auch lassen sich mit Aluminiumchlorid er- 
zeugte Bläschen plasmolytisch wieder etwa biszur Größe der gewöhnlichen 
lichtbrechenden Körnchen zusammenziehen; manchmal indessen glaubt 
man sie gänzlich verschwinden zu sehen, so daß diese Ableitung noch nicht 
ganz sicher ist. Es kann sich u. U. um ,,vakuoliges Plasma“ im gebräuch- 
lichen Sinne handeln. — Dem anderen Typus von Blasen, der bei Hitze- 
tod auftritt, sehr ähnliche Gebilde entstehen häufig bei Sublimatzusatz 


1 Die Fettropfen sind mit voller Sicherheit (Sudan III) nur im fixierten Ei 
nachweisbar. Doch sieht man bei Vitalfärbung mit Neutralrot neben den farb- 
speichernden Fucosankörnern auch noch ungefärbte Trépfchen, die wie Fett 
aussehen. 
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zum Seewasser (so daß die Lösung in Bezug auf das Sublimat 0,01 nor- 
mal ist). Die beiden Mikroaufnahmen (Abb. 5, 6) zeigen ein charakteris- 
tisches Sublimatei in zwei Phasen. Man sieht am unteren Rande rechts 
des Eies (Abb. 5) ein Zurückweichen des dunklen Inhaltes von der äußeren 
Kontur. Auf dem nächsten Bilde (etwa 45 Min. später aufgenommen) ist 
an dieser Stelle eine blasige Vorwölbung entstanden, die immer noch 
weiter wächst. Dieses zuerst erwähnte Rückweichen des Inhaltes von 
der Kontur tritt in ähnlicher Weise an gealterten (etwa 10 Tage aufbe- 
wahrten) Eiern auf. — Ob die Blasen eines Eies ursprünglich kommuni- 
zieren, ist schwer zu sagen; auf Stadien ähnlich Abb. 6 hat jedenfalls 
das Platzen einer der Blasen keine Störung der anderen zur Folge. 

Die Randblasen haben nach Aussehen, in ihrem Auftreten nach dem 
Absterben des Protoplasten durch Hitze oder Gifte, hinsichtlich ihrer 
Semipermeabilität und in ihrem deplasmolyseartigen Ausdehnen einige 
Ähnlichkeit mit der „überlebenden‘“ Tonoplastenhaut. Die Erkennbar- 
keit der Koagulation des Plasmas, also des eigentlichen Absterbens ist 
aber bei den Fucus-Eiern so überaus deutlich, daß die Frage des Tot- oder 
Lebendseins durch die Blasenbildung praktisch nicht mehr kompli- 
ziert wird. 

Das normale Fucus-Ei kann man als im plasmolytischen Sinne va- 
kuolenfrei ansehen, denn die Fucosankörner sind, wie gesagt, keine Saft- 
räume; jeder plasmolytische Wasserentzug ist also ein Entzug von Hy- 
dratationswasser, das Fucus-Ei also für unsere Frage: Plasmahydratation 
und Hitzeresistenz das geeignete Objekt. — Die Vakuolenfreiheit ist nur 
bei hypertonischen Lösungen garantiert, bei hypotonischen weniger (daß 
eine Art Vakuolenbildung möglich ist, zeigen die Randbläschen). Da zu- 
dem die Eier hypertonische Lösungen ganz ausgezeichnet — z. B. mit 
Rohrzucker versetztes Seewasser tagelang ohne Schädigung — vertragen, 
gegen hypotonische aber recht empfindlich sind, wurden nur iso- und 
hypertonische Lösungen zu den Vergleichserhitzungen verwendet. 

Die Vergleichserhitzungen wurden in der bekannten Weise mittels der 
getrennten Kammern auf dem heizbaren Objekttisch vorgenommen. Die 
Eier wurden mit der Untersuchungslösung unter das Deckglas der Kam- 
mer pipettiert und konnten, wenn nötig, noch mit einem feinen Glashaar 
ins Gesichtsfeld zusammengefegt werden. 

Eine bestimmte Einstellung der Vorschaltwiderstände, bei der die Tempera- 
tur ganz allmählich (innerhalb einer Minute) 


von 20° auf 40° nach 40 Sek. 
„ 45° LE 60 EZ 


» 49° „ 120 „ 
” 50° LL 135 ” 
” 55° ” 195 ” 


gestiegen war, wurde bei allen folgenden Versuchen verwendet. 
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Die Eier koagulierten in Ostseewasser bei etwa 45°, Vergleichseier in 
Ostseewasser + 1 norm. Rohrzucker bei etwa 50°. — Um eine spezifische 
Zuckerwirkung auszuschalten, vielmehr lediglich den plasmolytischen 
Effekt zu beobachten, wurde auch mit Seewasser verschiedener Konzen- 
tration experimentiert. Ostsee- gegen Nordseewasser gab bereits einen 
deutlichen Zeitunterschied. So stark wie bei Verwendung von hyper- 
tonischer Zuckerlösung war der Unterschied nicht. Sogar bei isotonischen 
Lösungen waren die Eier etwas resistenter in Zuckerlösung als in See- 
wasser. Trotzdem muß wohl keine spezifische Zuckerwirkung angenom- 
men werden; die Tatsache des stärkeren Eindringens des Seewassers 
gegenüber Zuckerlésung!, also stärkeren Wasserentzugs durch Zucker- 
lösung genügt wohl zur Erklärung der Erscheinung. — Ganz außerordent- 
lich auffällig war der Absterbeunterschied zwischen Eiern in Ostseewasser 
und in durch Eindampfen doppelt konzentriert gemachtem Nordseewasser. 
Die Differenz der Tötungstemperaturen betrug etwa 10°. — Die Resistenz 
erhöhungen stellen sich gleichzeitig mit der Plasmolyse ein, was im Hin- 
blick auf die Teil I, S. 415, angestellte Erwägung bemerkenswert erscheint. 


Die Fucus-Eier zeigen ein Verhalten wie es die Theorie von HEILBRUNN 
(1928) voraussetzt, der den Hitzetod als Störung (durch Verflüssigung) 
der Lipoidkomponente des Plasmas auffaßt und damit die Stabilisierung 
durch Wasserentzug in Verbindung bringt. An botanischen Belegen 
für seine Auffassung führt HEILBRUNN folgendes an: 

1. Sacus (1864) erwärmte Pflanzen vergleichsweise in Wasser und in 
Luft und beobachtete im Wasser ein früheres Absterben. Hier übt HeıL- 
BRUNN in derselben Weise Kritik, wie schon PFEFFER (1897) getan hat: 
Es sei unsicher, welche Temperatur die Pflanzen selbst dabei annehmen. 
— Es ist außerdem zu bezweifeln, daß Eintauchen von ganzen Pflanzen 
in Wasser die Plasmahydratation ohne weiteres erhöht. Man kann also 
diese Versuche als für die botanische Gültigkeit des HEILBRUNNschen 
Prinzips belanglos bezeichnen. 

2. DE VRIES (1871) stellte einige Versuche an, in denen er erhöhte 
Hitzeresistenz von mit 10%igem NaCl plasmolysierten Zellen gegenüber 
unplasmolysierten beobachtete. An diesen Versuchen erscheint mir 
zweierlei bedenklich. Erstens die Verwendung von NaCl zur Plasmolyse; 
wenn Zellen ‚einige Stunden“ in einer so starken Lösung eines so aus- 
gesprochen quellungsfördernden Salzes liegen, wie es bei diesen Versuchen 
der Fall war, kann die kappenplasmolyseähnliche Quellung des Plas- 
mas bereits die plasmolytische Entquellung übertreffen; es bleibt also 
offen, ob hier tatsächlich verminderte Hydratation die Ursache der er- 
höhten Resistenz war. 

1 Nachgewiesen von Herrn Dr. C. HOFFMANN im hiesigen Institut in einer 
noch unveröffentlichten Untersuchung. 
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Zweitens ist zu bedenken, daß diese pz Vrıessche Untersuchung 
14 Jahre vor dem Erscheinen der ‚‚Tonoplastenstudien‘‘ ausgeführt ist. 
Es ist also wahrscheinlich, daß damals noch Zellen im Tonoplasten- 
stadium als lebend angesehen wurden (auch später galt ja der isolierte 
Tonoplast als überlebendes Organ!), zumal ausdrücklich bei antho- 
eyanführenden Objekten die Impermeabilität für den Farbstoff als 
Lebensindikator verwendet wurde. Da, wie oben auseinandergesetzt 
wurde, der Tonoplast zwar auf Plasmolyse und Ionenwirkungen sehr 
fein reagiert, aber kein typischer Repräsentant des Gesamtplasmas 
ist, bilden die DE Vrresschen Versuche auch aus diesem zweiten 
Grunde kein einwandfreies Beispiel für Resistenzerhöhung durch Dehy- 
dratation. 

3. Schließlich führt HEILBRUNN noch Fr. Wesers Schließzellen- 
resistenzwechsel für seine Auffassung an; wie anfechtbar diese Auslegung 
ist, wurde im I. Teil der vorliegenden Arbeit gezeigt. 

Wir bemerken also überraschenderweise bei näherem Hinschauen, daß 
kein einziger der von HEILBRUNN angeführten botanischen Fälle stich- 
hält. Der Fall der Fucus-Eier dürfte demnach das erste sichere Beispiel 
sein für durch plasmolytische Entquellung erhöhte Hitzeresistenz pflanz- 
lichen Plasmas. 

Wie vorsichtig man mit Verallgemeinerungen in der Protoplasmatik 
sein muß, zeigt das Verhalten der anderen untersuchten Objekte. Das 
Binnenplasma der Epidermiszellen wurde durch Plasmolyse in seiner 
Hitzeresistenz nicht merklich beeinflußt. Das stimmt überein mit dem 
Verhalten des Chromatophorenplasmas von Spirogyra, bei dem nach 
LEPESCHKIN (1910) durch Plasmolyse keine Verschiebung der Tötungs- 
zeit erzielt wird. Wie ist dieses Verhalten mit dem der Fucus-Eier und 
gleichzeitig mit dem HEILBRUNNschen Prinzip zu vereinigen? Im Gegen- 
satz zum Lipoidmechanismus, auf den Entquellung stabilisierend wirken 
soll, wirkt auf das System eines Eiweißsols vermehrte Wasseraufnahme 
stabilisierend; wenn das HEILBRUNNsche Prinzip vom Eiweißprinzip 
überlagert würde, wäre so das Fehlen hydratationsabhängiger Resistenz- 
änderungen erklärbar. Für höhere Temperaturen gibt HEILBRUNN Ei- 
weißgerinnung als Todesursache selbst zu ; hier müßte man nun eine Aus- 
wirkung auch noch in dem Bereiche annehmen, aus dem HEILBRUNN seine 
angeführten Beispiele nahm; da diese mehr oder weniger hinfällig ge- 
worden sind, hindert kaum etwas an dieser Auffassung. Statt der Eiweiß- 
gerinnung könnte übrigens auch irgendein anderer Tötungsfaktor (etwa 
Enzymzerstörung) dem Tod durch Lipoidstérung zuvorgekommen sein ; 
diese Frage sei hier unerörtert. 

Der Extremfall, daß Protoplasma völlig nach dem ‚‚Eiweißprinzip“ 
reagiert, liegt bei der Kappenplasmolyse vor ; man wird das unbedenklich 
als pathologisch ansehen; mit dem schon oben (S. 427) ausgesprochenen 
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Gedanken der Ausschaltung der Lipoide durch Entmischung wäre auch 
hier der Anschluß an die Hzmsrunnsche Theorie vollziehbar. 

Zusammenfassend kann man also auf die Ausgangsfrage des II. Teils 
dieser Arbeit, wie sich verschiedengradige Hydratation auf die Hitze- 
resistenz lebenstätigen pflanzlichen Plasmas auswirkt, kurz antworten: 

Bei Tötungstemperaturen von 50—60° oder mehr wird in den be- 
obachteten nichtpathologischen Fällen die Hitzeresistenz durch Wasser- 
entzug nicht merkbar beeinflußt. Bei tieferen supramaximalen Tempera- 
turen zeigt sich — an dem bisher einzigen hierauf untersuchten Objekt 
der Fucus-Eier — eine Erhöhung der Resistenz durch plasmolytische 
Entquellung. 


Meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor TiscHLER, spreche ich 
meinen ergebensten Dank aus für alle Ratschläge, sein aufmunterndes 
Interesse und für die mir gewährte Freiheit, mit der ich bei der Wahl des 
Themas und im Fortgang der Untersuchungen eigenen Neigungen folgen 
durfte. Besonders danke ich Herrn Dr. C. Horrmann für viele wertvolle 
Anregungen und Ratschläge und für die große Freundlichkeit, mit der 
er stets zu einer Kontrolle meiner Beobachtungen bereit war. 


Zusammenstellung der Hauptergebnisse. 


1. Hitzeverquellung der Chloroplastenstärke ist in lebenden Zellen 
möglich ; der Protoplast wird dabei geschädigt. 

2. Hitzequellung der Stärke kann den Fr. Weserschen Resistenz- 
wechsel von Schließ- und Nebenzellen vortäuschen und, soweit echt, er- 
klären. Stärkefreie SchlieBapparate mit Turgormechanismus zeigen kei- 
nen Resistenzantagonismus. 

3. Hitzeresistenz des Binnenplasmas und des Tonoplasten gehen unter 
verschiedenen Außenbedingungen nicht parallel. 

4. Plasmolytischer Wasserentzug bewirkt bei den untersuchten Epi- 
dermiszellen im Binnenplasma keine meßbare Resistenzänderung (Tö- 
tungstemperaturen oberhalb 50°). 

5. Bei Fucus-Eiern bewirkt plasmolytische Entquellung des Plasmas 
eine Erhöhung der Hitzeresistenz (Tötungstemperatur 45°). 
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ZUR PHYSIOLOGIE DER KÄLTERESISTENZ 
DES WINTERWEIZENS. 
Von 
ALOIS MUDRA. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. August 1932.) 


I. Einleitung. 

Eins der wichtigsten Ziele der Züchtung wirtschaftlich wertvoller 
Winterweizen ist die Schaffung kälteresistenter Sorten. Die Eigenschafi 
„Kälteresistenz‘‘ ist genetisch bedingt, sie läßt sich also auf dem Wege 
der Kombinationszüchtung mit anderen wertvollen Eigenschaften ver- 
binden. Obwohl auf diese Weise schon recht große Erfolge erzielt wur- 
den, bildet die Resistenzzüchtung gegen Frost eins der schwierigsten 
Kapitel der Pflanzenzüchtung, und zwar vorwiegend deshalb, weil die 
Kälteresistenz, wie die meisten physiologischen Sortenmerkmale, eine 
„dynamische‘‘ Eigenschaft ist, die durch ganz bestimmte Umweltbe- 
dingungen ausgelöst wird. Es ist daher vor allem nötig, diejenigen Fak- 
toren zu untersuchen, die diese Eigenschaft bedingen und beeinflussen. 

Wir verfügen über eine große Zahl von Arbeiten, die sich mit der 
Kälteresistenz der Pflanzen befassen. Bezüglich der gesamten Literatur 
sei auf die Zusammenfassungen von ÄKERMAN (1) und Maximov (27) ver- 
wiesen. Die neueren einschlägigen Arbeiten sind in Zusammenhang mit 
den eigenen Ergebnissen besprochen. 

Wenn trotz der zahlreichen Untersuchungen die Physiologie dieser 
Eigenschaft bis heute noch nicht restlos geklärt werden konnte, so liegt 
dies vor allem daran, daß wir in vielen grundlegenden Fragen der Physio- 
logie — um nur den Chemismus der Pflanzenzelle zu nennen —- keine 
genauen Kenntnisse besitzen. Ein weiterer Grund ist der, daß die meisten 
Bearbeiter nur einzelne wenige Faktoren studiert haben, denen sie die 
wichtigste Rolle beigemessen haben, oder aber auf die Analyse der Ver- 
suchsbedingungen verzichten und lediglich die Reaktion der Pflanzen 
auf natürliche Einflüsse untersuchen. 

Heute kann man von zwei Hauptrichtungen sprechen, die ,,osmo- 
tische‘, die den osmotischen Zustand der Zelle als Grundlage der Kälte- 
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resistenz ansieht, und die ,,kolloidchemische‘‘, die die Eigenschaften der 
Zellkolloide für ausschlaggebend hält. 

In einer Arbeit von SCHAFFNIT u. LÜDTKE (45), die nach Abschluß 
unserer Versuche erschienen ist, wird eine ,,ernahrungsphysiologische‘‘ 

Der Zweck der vorliegenden Arbeit war es, die beiden ersten Fragen- 
komplexe zu behandeln und die Zusammenhänge zwischen ihnen und 
den Abhärtungsvorgängen in der Pflanze zu untersuchen. 

Die Versuche sollten auf zwei Winterperioden (1930/31 und 1931/32) 
verteilt werden. Leider war aber der Winter 1930/31 so mild, daß außer 
den methodischen Untersuchungen nur wenige Abhärtungsversuche 
durchgeführt werden konnten. Gegen Ende des Sommers 1931 wurde das 
kühlbare Gewächshaus des Instituts fertiggestellt, wodurch es ermöglicht 
wurde, unabhängig von den Witterungsverhältnissen zu arbeiten. Erst 
dadurch konnten weitgehend konstante Anzuchtbedingungen geschaffen 
werden, die für das Erhalten zuverlässiger Ergebnisse unbedingt erfor- 
derlich sind. Da die Kühlung des Versuchshauses aus technischen Grün- 
den nur durch zirkulierende Luft erfolgen kann, sind die natürlichen 
Verhältnisse in den folgenden Versuchen weitgehend nachgeahmt. Die 
Versuchsbedingungen entsprechen im allgemeinen besonders pflanzen- 
schädlichen Kältebedingungen, nämlich Blachfrösten bei beachtlichen 
kalten Luftströmungen. 

II. Methodik. 
1. Das Pflanzenmaterial. 

Mit Ausnahme einiger Sortimentsuntersuchungen wurden die Ver- 
suche an jungen Pflanzen mit zwei Blättern durchgeführt, die im Ge- 
wächshaus in Holzkästen herangezogen wurden. 


Jeder Kasten enthielt 600 Pflanzen. Die Probenahme erfolgte stets gleich- 
zeitig in den Morgenstunden. Die Pflanzen wurden mit einer Schere unmittelbar 
unter dem ersten Blattknoten abgeschnitten und in einem kalten Raum sofort 
verarbeitet. Die Zahl der Pflanzen betrug für jede Probe 100—300, je nach der 
erforderlichen Preßsaftmenge. Von jeder Sorte wurden zwei Parallelproben ge- 
nommen und in jeder Probe zwei Parallelbestimmungen ausgeführt, somit stellen 
die angegebenen Zahlen das Mittel von vier Bestimmungen dar. 

Als Testsorten wurden vier schon früher eingehend bearbeitete Sorten 
(Fucus 10) verwendet, nämlich: Minhardi (sehr winterfest), Janetzkis frühe Kreu- 
zung L. (winterfest), Rimpaus früher Bastard (ungenügend winterfest) und Strubes 
Dickkopf (nicht winterfest). Außer diesen gelangten auch andere deutsche, ferner 
einige amerikanische, russische und rumänische Sorten und Stämme zur Unter- 
suchung. 

Als Vergleichssorte diente bei allen Sortenbestimmungen Janetzkis frühe 
Kreuzung L., von der jeder Kasten 150—200 Pflanzen enthielt. 


2. Die Gewinnung des Preßsaftes. 


Die Bestimmungen wurden in einigen Fällen direkt an Blättern aus- 
geführt, meistens wurde aber Preßsaft von lebenden oder abgetöteten 
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Blättern verwendet, da es für unsere Fragestellung in erster Linie auf die 
Feststellung der Konzentration in den Zellsäften ankam. 


In einer jüngst erschienenen Arbeit von GassnER u. GOEZE (12) wird die 
Methodik der Preßsaftgewinnung eingehend geprüft. Ähnliche Versuche wurden 
auch zu Beginn dieser Arbeit durchgeführt. Da die Ergebnisse mit denen der ge- 
nannten Autoren übereinstimmen, brauchen sie nicht im einzelnen angeführt 
werden. Es seien nur einige Bemerkungen über die Zusammensetzung der ver- 
schiedenen Preßsäfte eingefügt. 

Es lassen sich im allgemeinen folgende Preßsaftarten unterscheiden (in 
Klammern sind die in dieser Arbeit benützten Bezeichnungen angeführt): 

1. Preßsaft aus lebenden unzerkleinerten Blättern (,,Frischsaft‘‘, NewTon 
32, Water 51, Fucus 10). 

2. Preßsaft aus lebenden, vorher zerschnittenen Blättern (,,Grünsaft‘, 
Luxe 23, Fucus 10). 

3. Preßsaft aus lebenden, vorher zu Brei zerriebenen Blättern (,Vollsaft‘‘, 
Newton 32, Tumanov u. BORODIN 49). 

4. PreBsaft aus durch Hitze („Kochsaft‘‘) oder Kälte (,,Totsaft‘‘) abgetöteten 
Blättern (Water 51, Fucus 10). 

Über die Zusammensetzung dieser Preßsaftarten läßt sich folgendes sagen: 

1. Bei der Herstellung von Frischsaft wird das Gewebe nicht oder nur teil- 
weise zerstört. Infolge des großen Filtrationswiderstandes wird auf diese Weise 
nur das Interzellularwasser und der Inhalt der oberflächlich liegenden Zellen aus- 
gepreßt. Das Resultat ist ein kolloidarmer Preßsaft von ziemlich geringer Konzen- 
tration. Seine Zusammensetzung ist ganz willkürlich, sie ist in starkem Maße 
von der Höhe des Preßdruckes, Geschwindigkeit des Pressens und nicht zuletzt 
von der Zerreißfestigkeit der Blattgewebe abhängig, wie von GASSNER u. GOEZE 
(12) im einzelnen erörtert wird. 

2. Durch mechanische Zerkleinerung wird bei der Herstellung von Grünsaft 
der Filtrationswiderstand stark herabgesetzt. Infolgedessen geht nicht nur das 
Interzellularwasser, sondern auch ein großer Teil des Zellsaftes und des Plasmas 
in den Preßsaft über. Je größer der Zerkleinerungsgrad ist, desto mehr vom 
eigentlichen Zellinhalt wird der Preßsaft enthalten, desto dunkler und konzen- 
trierter ist er. Durch die Herabsetzung des Filtrationswiderstandes wird auch die 
Genauigkeit der Arbeit erhöht, da Schwankungen in der Preßdruckhöhe und 
Preßgeschwindigkeit einen weitaus geringeren Einfluß auf die Konzentration des 
Saftes haben, wie auch GASSNER u. GOEZE (12) beobachten konnten. 

Im einzelnen gestaltete sich die Grünsaftgewinnung folgendermaßen: Die 
Blätter wurden sofort nach der Probenahme in einem kalten Raum auf einer Glas- 
platte mit einem Wiegemesser fein zerschnitten, in starke Tücher von 10 x 10 cm 
eingewickelt und mit der am Institut verwendeten Presse (Fucus 10) ausgepreßt. 
Der Preßdruck betrug immer 50 Atm., abgelesen am Manometer der Presse. 
Dieser Druck wurde ganz langsam, in etwa 4 Min., erreicht. 

3. Werden die Blätter vor dem Pressen zu einem Brei zerrieben (Vollsaft), so 
wird naturgemäß der Filtrationswiderstand auf ein Minimum herabgesetzt und 
wir erhalten praktisch den ganzen Zellinhalt im Preßsaft wieder. Die Zusammen- 
setzung dieses Saftes entspricht also am meisten der Zusam tzung des Zell- 
inhaltes. Die Konzentrationswerte sind in diesem Saft am höchsten. 

Die Herstellung dieses Saftes wurde so vorgenommen, daß die Blätter zu- 
nächst mit einer Schere fein zerschnitten, dann im Mörser solange gerieben wur- 
den, bis sich die ganze Masse in Saft und eine faserige Substanz zerlegt hat. Diese 
Masse wurde in ein Preßtuch gegossen und in der oben geschilderten Weise aus- 
gepreßt. 

Planta Bd. 18. 29 
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Wie Tabelle 1 zeigt, macht die erhaltene Saftmenge etwa 50% des Blatt- 
gewichtes aus. Diese zen: nimmt mit steigender Abhärtung ab und erhöht sich 
bei Enthärtung der Pflanzen. 

Tabelle 1. Preßsaftmenge bei zerriebenem Material. 
Sorte: Janetzkis frühe Kreuzung L. Preßdruck: 50 Atm. 
Abhärtung: 20 Tage bei 5°. 














Materia} mo — ppm Trockengewicht 

8 in g 
SE A Dr en ee she at’ 30,75 7,64 (24,84%) 
PreBrückstand ............. 14,40 (46,8%) | 4,41 (30,62%) 
DEY oer a ets Le 6 ons à ee 16,35 (53,2%) 3,23 (19,53%) 


Da bei dieser Vorbereitung derFiltrationswiderstand minimal ist, hat die Höhe 
des Preßdruckes keinen wesentlichen Einfluß mehr auf die Zusammensetzung des 
Preßsaftes. Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, liegen die bei wechselndem Druck er- 
haltenen Werte innerhalb der Fehlergrenzen. 


Tabelle 2. Preßdruckversuche mit zerriebenem Material. 























Preßdruck | Trockensubstanz | Zuckersubstanz in % Gesamt-N Osmotischer Wert 
in Atm. in % des Saftes des Saftes in % des Saftes in Atm. 
20 8,54 1,17 3,45 10,48 
50 8,28 1,42 3,23 10,84 
100 8,61 1,33 3,28 10,48 
200 8,20 1,28 3,40 10,40 
300 8,30 1,17 3,40 10,25 
Mittel 8,38 +0,08 1,27 +0,05 3,35 +0,04 10,49+0,09 
m % 0,95 3,78 1,19 0,92 


4. Während im „Lebendsaft‘‘ kolloidal- und molekulardisperse Substanzen 
vorhanden sind, enthält der Kochsaft oder Totsaft nur Kristalloide, da beim Ab- 
sterben der Zellen die Kolloidkörper ausgefällt werden und im Preßrückstand 
zurückbleiben. Aus diesem Grunde weist Totsaft immer kleinere Konzentrationen 
auf, als Lebendsaft. 

Der Kochsaft wurde nach WALTER (51) durch Erhitzen der Blätter auf 100° 
während !/, Stunde und darauffolgendes Pressen hergestellt. Die erhaltene 
Saftmenge betrug 40—70% des Blattgewichtes, je nach Resistenzgrad und Ab- 

bedingungen. 

Tabelle 3 zeigt einen Vergleich der verschiedenen Preßsaftarten. 

Die Zuckerkonzentration und der Rohproteingehalt sind im Vollsaft höher 
als in Blättern, da im ersteren die Gerüstsubstanzen fortfallen. Es ist auffallend, 
daß der osmotische Wert in den untersuchten Safttypen ziemlich gleich bleibt. 
Dies spricht für die Annahme, daß die osmotischen Zustände durch die Stoffe be- 
dingt werden, die am leichtesten in den Preßsaft übergehen. Somit gelten die 
Einwände WALTERs (51) gegen die Verwendung des Lebendsaftes bei osmotischen 
Messungen nur dann, wenn das Material nicht oder nur ungenügend zerkleinert 
wird. Bei einer feineren Zerkleinerung der Blätter unterscheidet sich bei Weizen 
der Lebendsaft im osmotischen Wert nicht wesentlich vom Kochsaft. 

In Tabelle 4 ist der Rohproteingehalt der verschiedenen Preßsäfte wieder- 


gegeben. 
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Tabelle 3. Vergleich der Preßsaftgewinnungsmethoden. 











Sorte | Kochsaft | Grünsaft | Volisaft | Blätter 
Gelöste Trockensubstanz in % 
OS a todos à 11,24 15,35 18,05 20,80 
Strubes Dickkopf. ........ 5,31 10,00 12,20 15,60 
Gesamtzucker in % 
22 Mn TES 4,60 4,82 5,71 5,03 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 10,8 1,35 1,70 1,55 
Rohprotein in % 
PRE. LL PSS 1,98 6,15 7,50 7,30 
BieubesDickkinpf  » . . 2" 1,38 3,98 4,89 4,75 
Osmotischer Wert in Atm. 
NE ET RR 12,64 12,28 12,52 
Strubes Dickkopf. ........ 6,99 6,75 6,87 








Tabelle 4. N-Gehalt in verschiedenen PreBsäften. 























Auf 100g Blätter entfallen g N x 6,5 in 
Sorte 

ganzen 

Frischsaft | Kochsaft | Grünsaft Blättern 

SS emcee cer eh À 0,48 0,96 3,65 7,00 
Janetzkis fr. Kreuzung L. . . . . . 0,50 0,82 2,80 5,80 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 0,45 0,75 2,70 5,34 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,55 0,73 2,47 4,90 


Der Frischsaft enthält nur einen Bruchteil vom N-Gehalt der Blätter; nicht 
einmal die Gesamtmenge der im Kochsaft enthaltenen löslichen N-Verbindungen 
ist in diesem Saft vorhanden. Die Unterschiede zwischen den verschiedenen 
Sorten sind hier ebenfalls verwischt; ein neuer Beweis dafür, daß die Zusammen- 
setzung des Frischsaftes eine ganz willkürliche ist. Im Grünsaft zeigt der Stick- 
stoffgehalt deutliche Unterschiede. Mengenmäßig enthält der Grünsaft auch nicht 
alle stickstoffhaltigen Substanzen der Pflanze. Dies ist darauf zurückzuführen, 
daß ein großer Teil dieser Substanzen teils in Form von nicht ausgepreßtem Saft, 
teils infolge des Filtrationswiderstandes der Gewebe im Preßrückstand zurück- 
bleibt. 

3. Die Bestimmung der Trockensubstanz. 


Bei Blättern erfolgte die Bestimmung der Trockensubstanz auf gravimetri- 
schem Wege nach der von WassILJEw (53) verwendeten Methodik. 

Im Preßsaft wurde der Trockensubstanzgehalt refraktometrisch ermittelt. 
Es zeigte sich, daß die Refraktometerwerte um 10—15% höher lagen, als die 
Werte bei der gravimetrischen Bestimmung. Wahrscheinlich handelt es sich hier- 
bei um ein Entweichen gasförmiger Stoffe während des Trocknens. DoLcH u. 
BüchHe (6) haben schon darauf hingewiesen, daß die gravimetrische Wasser- 
bestimmung bei organischen Substanzen keine zuverlässige Methode ist, da 
während der Erwärmung sich Kohlensäure durch Zersetzung entwickeln kann. 

29* 
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4. Die Bestimmung des Zuckers. 


Der Zuckergehalt wurde auf folgenden vier Wegen bestimmt: 

1. Herstellung eines Wasserauszuges aus getrockneten und pulverisierten 
Blättern (Akerman 1, Tumanov 48, WassıLsew 53, Fucus 10). 

2. Herstellung eines Wasserauszuges aus frischem, zerriebenen Blattmaterial 
(BaALDE 3). 

3. Direkte Bestimmung im Preßsaft (Newron 31, Fucus 10 u. a.). 

4. Herstellung eines Salzsäureextraktes aus frischen Blättern. 

Die chemische Bestimmung des Zuckers wurde nach HAGEDORN-JENSEN 
(Pıncussen 37, LEHMANN 20) vorgenommen. Die Bestimmung der nichtredu- 
zierenden Zuckerarten geschah durch vorheriges Invertieren mit n/3 Salzsäure 
bei 100° während 30 Min. Eine Ausfällung der kolloidalen Bestandteile des PreB- 
saftes erfolgte nicht, da Vorversuche die Beobachtung anderer Autoren (Tu- 
MANOV 48, Fucus 10, WassıLJew 53) bestätigten, daß bei Weizen die Zucker- 
bestimmung durch die fällbaren Stoffe nicht merklich gestört wird. 

Sehr zuverlässige Werte ergibt die Bestimmung im Wasserextrakt. Die 
Methode, die BALDE (3) bei chlorophyllfreien Pflanzen anwendet, erwies sich bei 
grünen Pflanzen als unbrauchbar, da das Filtrieren des grünen Blätterbreies 
außerordentlich viel Zeit in Anspruch nimmt, während welcher sich die Zusam- 
mensetzung des Saftes beträchtlich verändert. 

Die einfachste Art der Vorbereitung des Materials ist die Herstellung eines 
Salzsäureextraktes aus frischen Blättern. Zu diesem Zwecke wird eine abge- 
wogene Menge zerschnittener Blätter in n/l Salzsäure während 30 Min. auf 100° 
erhitzt, die Säure mit einer Sodalösung neutralisiert und diese Lösung filtriert. 
Im Filtrat wird dann die Zuckerbestimmung vorgenommen. 


Tabelle 5. Gesamtzuckerbestimmung in Wasserextrakt und in HCI-Extrakt. 
(In Gramm Zucker pro 100 g Trockenmasse) 




















Zuckergehalt im 
Sorte 
Wasserextrakt HCI-Extrakt 
Janetzkis fr. Kreuzung L.. . . . . . . . . . . 26,21 27,96 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . . . . . . . 14,91 15,26 


Wie aus Tabelle 5 hervorgeht, liegen die Werte im HCl-Auszug gegenüber 
Wasserauszug etwas höher. Dies kann darauf zurückgeführt werden, daß die 
Salzsäure neben den Polysacchariden auch einen Teil der Hemicellulosen in redu- 
zierende Zucker überführt. Da die Frage nach der Bedeutung der Hemicellulosen 
für unser Problem Gegenstand weiterer Untersuchungen am Institut ist, soll hier 
noch nicht darauf eingegangen werden. 


Tabelle 6. Veränderungen im Zuckergehalt des Saftes nach dem Pressen 






































(Grünsaft). 
Stehengelassen bei 18—20° 
Sofort analysiert 
1/, Stunde 1/2 Stunde 1 Stunde 
Sorte Mono- | pisac- | Mono- | Disac- | Mono- | pisac- | Mono- | pisac- 
saccha- | charide | 8aCcha- | charide | #2Ccha- | charide | S8CCha- | charide 
ride ride ride ride 
% % % % % % % % 
Minhardi...... 3,44 | 3,66 | 3,50 | 3,60 | 3,70 | 3,30 | 3,80 | 3,10 
JanetzkisKreuzungL.| 2,02| 1,52 | 2,02 | 1,52 | 2,04 | 1,50 | 2,06 | 1,48 
Strubes Dickkopf . -| 1,30| 0,98 | 1,30 | 0,98 1,40 | 0,86 | 1,42 | 0,82 
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Um die Frage zu klären, inwieweit nach dem Pressen Veränderungen im 
Zuckergehalt auftreten, wurde die Zuckerbestimmung in verschiedenen Zeitab- 
schnitten nach dem Pressen ausgeführt. 

Es zeigt sich (Tabelle 6), daß selbst nach kurzer Zeit eine Vermehrung der 
Monosaccharide auf Kosten der Disaccharide stattfindet. Die invertierende Wir- 
kung der Preßsäfte wird durch die Umwandlung von Saccharoselösungen be- 
stätigt, die aus Tabelle 7 zu ersehen ist. 


Tabelle 7. Fermentwirkung des Preßsaftes. 

















% reduzierender Zucker nach 
Material 
1/2 Stunde | 1 Stunde | 2 Stunden 
See BEE il 1,29 1,39 1,49 
Preßsaft + 2%ige Saccharoselösung . . . . . 1,83 1,97 2,75 
2%ige Saccharoselésung . . . . . . . . . . 0,07 0,14 0,18 





5. Die Bestimmung des Stickstoffes. 


Die analytische Bestimmung des Gesamtstickstoffs erfolgte nach der Modi- 
fikation der Mrkro-KJELDAHL-Methode nach PARNAS-WAGNER (KLEIN 16). Die 
Bestimmung der koagulierenden N-Verbindungen wurde durch Tanninfällung 
nach ENGEL (7) durchgeführt. In einigen Fällen wurde auch der Aminosäure- 
gehalt der Preßsäfte bestimmt, durch Alkoholtitration nach WILLSTÄTTER und 
Wa pscumipt-Lerrz (KLEIN 16). Die Übereinstimmung mit den van-SLYKE- 
Bestimmungen war eine recht gute. 

Alle in dieser Arbeit angeführten Stickstoffwerte sind als N x 6,5 angegeben. 
Diese Berechnungsweise bezweckte lediglich eine ziffernmäßige Annäherung an 
andere Bestimmungswerte, um dadurch die Übersicht deutlicher zu gestalten. 


6. Die Bestimmung des osmotischen Wertes. 

Nachdem die Gefrierpunktserniedrigung der Säfte kryoskopisch ermittelt 
wurde, wurden die entsprechenden osmotischen Werte aus einer Tabelle von 
GORTNER und Harris (WALTER 52) abgelesen. Die Unterkühlung der Preßsäfte 
betrug 1° unter dem Gefrierpunkt der Lösung (WALTER 5!). Die Eisbildung 
wurde so ausgelöst, daß ein Draht in die Lösung getaucht wurde, dessen Ende mit 
benetzter Watte umwickelt und in einem Reagenzglas in die Kältemischung ein- 
getaucht war. Außer dem gemessenen osmotischen Wert des Preßsaftes wurde in 
vielen Fällen auch der auf die löslichen Kohlehydrate entfallende Wert durch 
Rechnung ermittelt. Die Berechnung wurde für Monosaccharide (als Glukose) 
und Disaccharide (als Saccharose) getrennt vorgenommen. 

Betreffs der übrigen Bestimmungen (Azidität, Pufferung usw.) sei auf die 
üblichen Vorschriften (KLEIN 16) verwiesen. 


7. Die Berechnung der Analysenwerte. 


Die Aufstellung einer Bezugsgröße ist bei pflanzenphysiologischen Versuchen 
ein Problem für sich. Alle Berechnungsarten sind letzten Endes viel zu grob und 
künstlich, als daß sie ein wirkliches Bild über die tatsächlichen Veränderungen 
im Pflanzenorganismus geben könnten. 

Das Frischgewicht eignet sich nur dort als Bezugsgröße, wo Trockensub- 
stanzgehalt, Wassergehalt und eventuell auch Blattfläche in einem konstanten 
Verhältnis zueinander stehen, oder dort, wo das Hauptgewicht auf die Erfassung 
der osmotischen Wirksamkeit der einzelnen Stoffe gelegt wird. Die rein quanti- 
tativen Veränderungen können jedoch nicht verfolgt werden, wenn der Wasser- 
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gehalt der Pflanze starken Veränderungen unterworfen ist. Der Trockensub- 
stanzgehalt stellt ebenfalls keine konstante Größe dar; er wird im allgemeinen 
durch zwei Faktoren bedingt, durch die Nährstoffaufnahme aus dem Boden und 
= die Kohlensäureassimilation. Wenn trotzdem in dieser Arbeit die Analysen- 

auf die Trockensubstanz bezogen wurden, so geschah dies in der 
peter daß bei den verwendeten tiefen Versuchstemperaturen die Nährstoff- 
aufnahme durch die Wurzeln eingestellt wurde. 

Zur Hervorhebung der Sortenunterschiede eignet sich am besten die Be- 
rechnung auf das Gesamtgewicht bzw. Gesamtvolumen des Preßsaftes. In den 
meisten Fällen werden deshalb die Bestimmungswerte sowohl in Prozenten der 
Trockensubstanz, wie auch in Prozenten des Gesamtvolumens angegeben. 


III. Die Versuchsergebnisse. 
1. Kälteversuche. 
a) Bestimmungen im Grünsaft. 

Zunächst wurden Untersuchungen bei konstanter Temperatur durch- 
geführt. Ein Teil des Materials wurde bei 15 + 2°, ein anderer Teil bei 
10 + 1° herangezogen. Nachdem die Pflanzen das Zweiblattstadium er- 
reicht haben, wurden sie mehrmals analysiert. Die Ergebnisse dieser Be- 
stimmungen zeigen, daß die Zusammensetzung der Preßsäfte innerhalb 
eines Zeitraumes von 10 Tagen bei konstanter Temperatur und Feuchtig- 
keit ziemlich konstant bleibt. Auf die Wiedergabe dieser Bestimmungen 
kann daher verzichtet werden!. Dagegen lehrt ein Vergleich der Be- 
stimmungen bei 10 und 15° (Tabelle 8), daß die Konzentration des Preß- 
saftes bei den kühl herangezogenen Pflanzen viel höher ist. Da der auf 
die Trockensubstanz berechnete Zucker-, Stickstoff- und Säuregehalt 
ähnlich, zum Teil auch niedriger als bei 15° ist, beruht der Unterschied 
in der Konzentration hauptsächlich darauf, daß die bei 10° gewachsenen 
Pflanzen weniger Wasser enthalten. 

Nach diesen Bestimmungen wurden die Pflanzen auf 0° abgekühlt 
und wieder analysiert. Bei 15° Anfangstemperatur trat nach der Ab- 
kühlung starkes Welken auf, gleichzeitig stiegen die Trockensubstanz- 
werte stark in die Höhe (Tabelle 9). Diese Konzentrationserhöhung kann 
nicht als eigentlicher Abhärtungsvorgang betrachtet werden, da die 
für diesen charakteristische Vergrößerung der Unterschiede zwischen 
Sorten verschiedener Resistenz vermißt wird. Sie beruht vielmehr auf 
einer starken Störung der Lebensvorgänge. Am Vorabend des 2. Tages 
wurden die Pflanzen begossen, was sich in den Trockensubstanzwerten 
des folgenden Tages stark auswirkt. Die Störung der physiologischen 
Vorgänge konnte jedoch durch die Wasserzufuhr nicht behoben werden; 
die Pflanzen blieben weiterhin turgorlos. 

Der N-Gehalt des Preßsaftes zeigt keine eindeutigen Veränderungen, 
dagegen steigt der Gehalt an reduzierendem Zucker stark an. Da das 

1 Die hier nicht im einzelnen angeführten Ergebnisse sind im Institut für 

Pflanzenbau hinterlegt. 
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Tabelle 8. Vergleich der Bestimmungen bei 15° und bei 10°. 
15° 10° 
Sorte % des % der % des % der 
Trocken- b- 
Saftes substanz Bates stanz 
Trockensubstanz 

NED ii. + + 5 dRALL 2 we à 9,89 15,57 

Janetzkis fr. Kr.L.. . . . . . . . 9,06 14,32 

Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 8,58 13,30 

Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 7,50 11,63 

Monosaccharide 
LL. as > JT 1,08 10,9 1,60 10,2 
Janetzkis fr. Kr.L.. . . . . . . . 0,88 9,7 1,18 8,2 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 0,76 8,8 1,00 7,5 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,60 8,0 0,82 7,0 
Gesamtstickstoff x 6,5 
Mg. nos ote «4 3,78 38,3 6,35 40,8 
ere. Es. Ee os... THE 3,35 36,9 5,28 36,8 
Rimpaus fr. Bastard ....... 2,99 34,8 5,15 38,7 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 2.68 35,7 3,94 33,8 
Azidität (ccm n/10 NaOH pro 1 ccm Saft) 
li . . SORTIES 1,05 10,6 1,00 6,4 
Janetzkis fr. Kr. L.. . . . . . . . 1,00 11,0 0,75 5,2 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 0,92 10,7 0,70 5,2 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,82 10,9 0,60 5,2 
Aminosäuren (Amino-N x 6,5) 

ee D Cas 0,54 5,4 0,77 4,3 
Janetakis fr. Kr. L.. . . . . . . . 0,36 3,9 0,58 4,0 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . . . 0,41 4,7 0,53 3,9 
Strubes Dickkopf . . . . . . . . 0,36 4,8 0.48 4,1 





Ansteigen trotz des Sinkens der Konzen- 
tration anhält, müssen wir in diesem Vor- 
gang den Beginn einer Kälteanpassung 
sehen. Leider konnte in diesem Versuch 
der Gesamtzucker nicht bestimmt wer- 
den, so daß die Änderungen des Disac- 
charidspiegelsnicht verfolgt werden konn- 
ten. Bemerkenswert ist, daß die Menge 
der Aminosäuren zunimmt, und zwar stär- 
ker bei den nicht kälteresistenten Sorten. 

Ein wesentlich anderes Verhalten zei- 
gen die bei 100 herangezogenen Pflanzen. 
Die Gesamtkonzentration nimmt nach der 
Abkühlung ständig zu (Abb.1). Ein Wel- 





a viage 


Abb. 1. Der Anstieg des Trockensubstanz- 

gehaltes bei 0°. —— Minhardi, — — Ja- 

netzkis fr. Kr.L., —-— Rimpaus fr. Ba- 
stard, —--— Strubes Dickkopf. 
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Tabelle 9. Einfluß der Abkühlung von 15° auf 0°. 






























































30 Tage bei 15°] 1 Tag bei 0° 2 Tage bei 0° 
Sorte 
% des | % der | % des | % der | % des | % der 
Saftes | Tr.-S. | Saftes | Tr.-8. | Saftes | Tr.-8. 
Trockensubstanz 
TEEN 10,05 14,84 11,06 
Janetzkisfr.Kr.L........ 9.12 13 30 10,43 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . . . 8,45 13,20 10,36 
Strubes Dickkopf . . . . . . . . 7,60 11,90 9,24 
Monosaccharide 
A SP PEL 1,05 | 10,4 2,35 | 15,8 2,84 | 25,6 
Janetzkis fr. Kr. L.. . . . . . . 0,90 | 9,8 2,01 | 15,1 2,31 | 22,1 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 0,70 | 8,3 1,62 | 12,2 2,08 | 20,0 
Strubes Dickkopf . . . . . . . 0,59 | 7,7 1,31 | 11,0 1,66 | 17,9 
Gesamtstickstoff x 6,5 
ns so: re à 3,85| 38,3 5,33 | 35,9 | 4,10 | 37,0 
Janetzkis fr. Kr. L. . . . . . . . — | — 4,49 | 36,9 | 3,64 | 34,8 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . . . 3,10} 36,7 4,74 | 35,9 | 3,19 | 30,8 
Strubes Dickkopf . . . . . . . . 3,00} 39,4 4,25 | 36,5 -: 
Titrationswert (ccm n/10 NaOH pro 1 cem Saft) 
Ries: ee Sn 1,10 | 10,9 1,61 | 10,8 1,24 | 11,2 
Janetzkis fr. Kr. L. ...... 1,00 | 10,9 1,43 | 10,7 1,13 | 10,9 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 0,95 | 11,2 1,43 | 10,8 1,15 | 11,0 
Strubes Dickkopf . . . . . . . 0,83 | 10,9 1,27 | 10,6 1,02 | 11,0 
Aminosäuren (Amino-N X 6,5) 

ER a Oe 0,51 | 5,1 0,59 | 3,9 0,50 | 45 
Janetzkis fr. Kr. L. . . . . .. 0,38 | 4,1 0,68 5,1 0,59 5,7 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 0,35 | 4,1 0,64 | 4,9 0,55 | 5,3 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . 0,37 | 4,8 0,63 | 5,3 0,68 | 7,3 








ken wurde erst nach 10 Tagen beobachtet, obwohl die Pflanzen nicht 
begossen wurden. Die Monosaccharidwerte wachsen ebenfalls an bis zum 
10. Tag, an dem sie plötzlich abfallen, wahrscheinlich als Begleiterschei- 
nung des Welkens. Dagegen vermehren sich die nichtreduzierenden 
Zuckern andauernd, und zwar um so stärker, je resistenter die Sorte ist 
(Tabelle 10). 

Der Stickstoffgehalt der Trockensubstanz ändert sich nicht merklich. 
Die Menge der Aminosäuren nimmt hier, im Gegensatz zum vorher- 
gehenden Versuch, stark ab. Diese Abnahme zeigt eine Parallele zur 
Kälteresistenz der Sorte, je resistenter: die Sorte ist, um so mehr ver- 
ringert sich der Aminosäuregehalt des PreBsaftes. Durch die Unter- 
suchungen von MoTHEs (29) wissen wir, daß zwischen Zuckergehalt und 
Amidgehalt bzw. Aminosäurengehalt ein enger Zusammenhang besteht, 
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Tabelle 10. Einfluß der Abkühlung von 10° auf 0°. 





























25 Tage bei 10° 1 Tag bei 0° 2 Tage bei 0° 10 Tage bei 0° 
dis % des | % der | % des | % der | % des | % der | % des | % der 
Saftes | Tr.-S. | Saftes | Tr.-S. | Saftes | Tr.-S. | Saftes | Trs.-S. 
Trockensubstanz 
pO ee 15,60 17,50 20,79 29,26 
Janetzkis fr. Kr. L. .] 14,35 14,77 16,14 21,80 
Rimpaus fr. Bastard . | 13,27 13,23 13,50 15,43 
Strubes Dickkopf . .| 11,60 11,90 12,21 12,60 
Monosaccharide! 
Minhardi. ..... 1,70 | 10,9 | 2,30 | 13,1 | 3,46 | 16,6 | 3,72 | 12,7 
Janetzkis fr. Kr. L. .| 1,20 8,3 | 1,52 | 10,2 | 2,68 | 16,6 | 2,72 | 12,5 
Rimpaus fr. Bastard .| 1,06 8,0 | 1,32 | 10,0 | 2,17 | 16,1 | 1,85 | 12,0 
Strubes Dickkopf . .| 0,85 7,3 | 1,10 9,2 | 1,92 | 15,7 | 1,45 | 11,5 


Disaccharide1 
Mal. . . . 0,75 | 5,4 — — 2,96 | 14,2 | 5,84 | 20,0 
Janetzkis fr. Kr. L. .| 0,76 5,4 — — 1,04 6,4 | 2,48 | 11,4 
Rimpaus fr. Bastard | 0,44 | 3,3 — — 0,41 3,0 | 0,87 5,6 
Strubes Dickkopf . .| 0,40 | 3,5 — — 0,26 1,2 | 0,69 5,5 


Gesamtstickstoff x 6,5 
a Gh a oo 6,40 | 41,0 | 7,22 | 41,2 | 7,93 | 38,1 | 11,57 | 39,5 
Janetzkis fr. Kr. L. .| 5,25 | 36,6 | 5,29 | 36,5 | 5,46 | 33,8 | 8,15 | 37,4 
Rimpaus fr. Bastard.| 5,10 | 38,4 | 4,98 | 37,6 4,97 | 36,8 5,68 | 36,8 
Strubes Dickkopf . .| 3,95 | 34,0 | 4,03 | 33,9 | 4,38 | 35,9 | 4,61 | 36,6 














Aminosäuren 
Minhardi . . . . . 0,87 5,6 — — _ = 0,45 1,5 
Janetzkis fr. Kr. L. .| 0,60 4,1 | 0,56 3,7 | 0,59 3,6 | 0,52.| 2,5 
Rimpaus fr. Bastard] 0,49 | 3,7 | 0,32 | 2,4 | 0,45 | 3,3 | 0,59 | 3,8 
Strubes Dickkopf. .| 0,49 4,2 | 0,46 3,8 | 0,45 3,6 | 0,53 4,1 














in dem Sinne, daß die Spaltungsprodukte des Eiweißes nur in Gegenwart 
von Kohlehydraten wieder zu Eiweiß umgewandelt werden können. 
Das stärkere Verschwinden der Aminosäuren bei den resistenten Sorten 
könnte daher auf die stärkere Anhäufung des Zuckers zurückgeführt 
werden. 

Durch die Abkühlung auf 0° hat sich — im Gegensatz zum vorigen 
Versuch — die Stellung der Sorten zueinander wesentlich verschoben. 
Die deutlichsten Sortenunterschiede ergeben sich im Gehalt an Disac- 
chariden. Es scheint demnach, daß die Zuckeranhäufung bei sinkender 
Temperatur hauptsächlich auf die Vermehrung der nichtreduzierenden 
Zuckerarten zurückzuführen ist. Die Disaccharide überwiegen um so 


1 Als Glucose berechnet. 
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mehr, je langer die Pflanzen niedrigen Temperaturen ausgesetzt werden 
(Tabelle 11). 

















Tabellell. Der Quotient Disaccharide : Monosaccharide nach Abkühlung auf 0°. 
Sorte 25 Tage bei 10°| 2 Tage bei 0 | 10 Tage bei © 
Minhardi. ...... 0,44 0,85 1,57 
Janetzkis fr. Kr.L. . . 0,63 0,39 0,91 
Rimpaus fr. Bastard. . 0,41 0,19 0,47 
Strubes Dickkopf . . . 0,47 0,14 0,47 
Die folgenden Versuche wurden so ausgeführt, daB die im Warmhaus bei 


18— 22° aufgezogenen Pflanzen, nachdem sie eine Höhe von etwa 2 cm erreicht 
haben, in das Kalthaus gestellt und längere Zeit bei 5° abgehärtet wurden. 


Tabelle 12. Einfluß der Abhärtung bei +5° während 30 Tagen. 
Monosacch. Disacch. Gesamtzucker 














Sorte Tre. 
% Saft | % Tre. | % Saft | % Tre. | % Saft | % Tre. 
Minhardi. ........ 15,40 | 2,90 | 18,8 4,65 | 30,2 7,55 | 49,0 
Janetzkis fr. Kr. L. . . . .| 11,55| 1,75] 15,2 3,00 | 24,2 4,55 | 39,4 
Rimpaus fr. Bastard. . . . | 10,50] 1,32 | 12,6 1,99 | 19,0 3,31 | 31,5 
Strubes Dickkopf . . . . . 10,01 | 1,06 | 10,6 1,94 | 19,4 3,00 | 30,0 
Lösl. N Fällbar. N Gesamt-N Osmot. 
Sorte Wert 





% Saft | % Tre. | % Saft | % Tre. | % Saft | % Tre. | (Atm.) 

















nn - + ist 1,11| 7,2 6,15 | 39,9 7,26 | 47,1 | 12,62 
Janetzkis fr. Kr. . . . .. 0,88| 7,6 5,03 | 43,5 5,91 | 51,1 9,27 
Rimpaus fr. Bastard. . . . | 0,84| 8,0 4,57 | 43,5 5,41 | 51,5 8,31 
Strubes Dickkopf . . . . . 0,63 | 6,3 4,15 | 41,4 4,78 | 47,7 6,75 











Tabelle 12 zeigt die Analysenwerte nach einem 30tägigen Aufenthalt 
bei 5°. Der Trockensubstanzgehalt liegt hier niedriger, der Zuckergehalt 
bedeutend höher als bei den Pflanzen, die bei 100 gekeimt haben. In 
diesem Versuch wurden die stickstoffhaltigen Substanzen fraktioniert ; 
es zeigen sich jedoch keine auswertbaren Unterschiede zwischen den Sor- 
ten. Parallel zum Trockensubstanzgehalt sind aber deutliche Unter- 
schiede im osmotischen Wert der Preßsäfte zu bemerken. 

Der nächste Versuch (Tabelle 13), der als Beispiel für eine Reihe von 
Versuchen angeführt sei, zeigt, daß der Zuckergehalt der Trockensub- 
stanz nach der Abkühlung auf —2° fast konstant geblieben ist, sogar 
eine schwache abnehmende Tendenz zeigt. Auf den Saft bezogen, haben 
sich die Zuckerarten allerdings etwas vermehrt, jedoch nicht in dem 
Maße wie die übrigen osmotisch wirksamen Substanzen. Infolgedessen 
entfällt bei —-2° ein kleinerer Anteil des osmotischen Wertes auf den 
Zucker, wie dies aus dem Verhältnis OWzueker : OWs,n hervorgeht. 
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Tabelle 13. Bestimmongen nach Abhärtung bei 5° und bei —2°. 






































Monosacch. Disacch. 
Sorte Tre. 

% Satt | KT | %sat | Tr. 

nach 30 Tagen bei +5° 
GB rain io 13,16 2,82 21,4 2,20 16,6 
CS fu Sis, ss à he 14,35 2,62 18,2 2,14 14,9 
TS: Selon à okt 12,67 2,12 16,7 1,78 14,0 
A re ee 13,44 2,30 17,1 1,96 14,6 

nach 3 Tagen bei —2° 
eee. ee e 16,66| 3,46 21,3 2,34 14,0 
Copan” oie tole, sy 18,41 3,32 18,0 2,44 13,2 
py ee oh Dons. Pe 15,26 2,38 15,6 2,26 14,7 
ne der 17,92| 3,26 18,1 2,34 13,0 

Gesamt-N x 6,5 
Sorte OWsen | OWinerer | OWneee [ONE 

% Saft | % Trs. OWsan 

nach 30 Tagen bei +5° 
er 5,59 42,5 | 15,16 | 4,82 | 10,34 | 0,31 
GREINER. 5227. LP 6,83 | 47,6 | 14,92 | 4,46 | 10,46 | 0,29 
ER - 5:28 area 5,59 | 44,1 | 13,96 | 3,62 | 10,34 | 0,26 
EEE ee 5,86 | 43,6 | 14,92 | 3,98 | 10,94 | 0,26 

nach 3 Tagen bei —2° 
nt ee 5,55 33,3 20,20 | 5,67 | 14,53 | 0,28 
à sso kw cho 6,83 37,1 20,32 | 5,55 14,77 | 0,27 
= ee . : tate © 5,64 37,0 17,32 | 4,22 | 13,98 | 0,24 
GE PR PE — — 19,72 | 5,31 14,41 0,26 




















Die Ursache der Abnahme des Zuckers bei —2° ist ohne Zweifel in der 
bedeutenden Abnahme der N-haltigen Substanzen zu suchen. Wir sehen 
aus diesem Versuch, daß Trockensubstanzgehalt und osmotischer Wert 
bei Temperaturen unter 0° nicht parallel gehen. Die Eiweißkörper zeigen 
nach der Abkühlung eine Abnahme, die nicht ohne Einfluß auf den 


Tabelle 14. OW des vollen und des enteiweißten Saftes. 

















Trocken- Osmotischer 
Material substanz in % | Wert in Atm. 
Versuch'I 
Velh. cmos: % ane 9,10 10,12 
Enteiweißter Saft . . . 4,90 10,10 
Versuch II 
Van lat (iii % 7,28 10,84 
Enteiweißter Saft . . . 4,10 10,72 





Trockensubstanzgehalt bleibt, während der osmotische Wert von dieser 
Abnahme nicht beeinflußt wird. Daß die Eiweißkörper keinen Einfluß auf 
den osmotischen Wert haben, geht auch aus Tabelle 14 deutlich hervor. 











448 A. Mudra: 


Die Tabelle 13 zeigt also, daß neben einer bedeutenden Abnahme der 
Eiweißkörper auch eine merkliche Verminderung des Zuckergehaltes zu 
verzeichnen ist. Wenn wir annehmen, daß der Zucker in der Zelle an das 
Eiweiß — chemisch oder adsorptiv — gebunden ist, so läßt es sich leicht 
erklären, warum mit der Abnahme des Eiweißgehaltes auch eine Ab- 
nahme des Zuckergehaltes vor sich geht. Dabei scheint es, daß die 
Disaccharide in stärkerem Maße vom Kolloidkomplex aufgenommen 
werden, da die Monosaccharide vom Ausfall des Eiweißes nur wenig oder 
gar nicht betroffen sind. 

Wie erklärt sich aber die Erscheinung, daß der Grünsaft unterkühlter 
Pflanzen einen geringeren Gehalt an kolloidalem Stickstoff aufweist? 

Es wurde im methodischen Teil schon gezeigt, daß durch die Art der 
Preßsaftgewinnung in erster Reihe die kolloidalen Substanzen beein- 
flußt werden. Es entsteht beim Pressen ein Filtrationswiderstand, der 
um so größer ist, je weniger weit die Zerkleinerung der Blätter durch- 
geführt wurde. Durch die Veränderungen bei der Abkühlung tritt nun 
eine beträchtliche Erhöhung dieses Widerstandes ein, während die Per- 
meabilität für Kristalloide gleich bleibt. Dadurch verschiebt sich in 
erster Linie die Zusammensetzung der Eiweißfraktion im Grünsaft. Des- 
halb ergeben Untersuchungen in dieser Art Preßsaft bei tiefen Tem- 
peraturen ein unklares Bild. Zur Beantwortung der gestellten Fragen 
führen also nur Versuche an Vollsaft bzw. Kochsaft. 


b) Bestimmungen in Kochsaft und Vollsaft. 

Ein in Tabelle 15 und 16 wiedergegebener Versuch zeigt, daß sowohl 
die Trockensubstanz- wie auch die Zuckerwerte im Kochsaft in völlig ein- 
deutiger Weise auf Temperaturschwankungen reagieren. Im einzelnen 
läßt sich diesem Versuch folgendes entnehmen: 

Der Trockensubstanzgehalt nimmt mit sinkender Temperatur 
gleichmäßig zu und fällt bei steigender Temperatur wieder ab 
(Tabelle 15). Durch die Abkühlung wird die Anhäufung der reduzieren- 
den Zuckerarten angeregt, so daß diese auch nach 2tägiger Erwärmung 
fortgesetzt wird. Die Menge der nichtreduzierenden Kohlehydrate steigt 
ebenfalls mit sinkender Temperatur. Nach der Erwärmung auf 5° zeigt 
sich zwar eine Verminderung der Disaccharide, jedoch verschwindet der 
bei —20 gewonnene UberschuB selbst nach 2 Tagen nicht völlig. 

Der Gehalt des Preßsaftes an löslichen N-Verbindungen nimmt durch 
die Abkühlung von 20 auf 5° ganz erheblich ab. Ähnliches haben auch 
Morues (29) und SCHAFFNIT u. LÜDTKE (45) bei Wicken gefunden. Bei 
hohen Temperaturen konnten viel höhere Mengen von löslichem Stick- 
stoff nachgewiesen werden. Allerdings dürfte die Temperatur von 5° als 
ungefähr die untere Grenze für solche Umsetzungen in großem Maße be- 
trachtet werden, denn eine weitere Temperatursenkung übt keinen be- 








Zur Physiologie der Kälteresistenz des Winterweizens. 449 


Tabelle 15. Bestimmungen in Kochsaft bei wechselnder Temperatur. 























22 Tage bei 20° | 7 Tage bei 5° | 3 Tage bei —2 | 2 Tage bei 5° 
Sorte 
% Saft| % Tre. | % Saft | % Trs. | % Saft | % Tre. | % Satt | % Trs. 
Trockensubstanz 
IT oS es 4.55 7,00 8,96 7,00 
Janetzkis fr. Kr.. . .| 4,20 5,60 8,00 5,60 
Rimpaus fr. Bastard .| 4,06 5,54 7,07 5,54 
Strubes Dickkopf . .| 3,50 5,46 6,09 5,50 
Monosaccharide 
IE. ses 0,39| 8,6 0,86 | 12,3 1,08 | 12,0 1,30 | 18,6 
Janetzkis fr. Kr.. . .| 0,35] 8,3 0,41 | 7,3 0,79 | 9,9 0,83 | 14,8 
Rimpaus fr. Bastard . | 0,32| 8,0 0,38 | 6,9 0,63| 8,9 0,61 | 11,0 
Strubes Dickkopf . . | 0,27| 7,7 0,37 | 6,8 0,52; 8,5 0,55 | 10,0 
Disaccharide 
Minhardi. . . . . . 0,88 | 19,3 1,78 | 25,4 3,74 | 41,8 2,24 | 32,0 
Janetzkis fr. Kr.. . .| 0,43 | 10,2 1,00 | 17,9 3,23 | 40,3 1,47 | 26,3 
Rimpaus fr. Bastard . | 0,31] 7,6 0,86 | 15,5 2,41 | 34,1 1,38 | 24,9 
Strubes Dickkopf . .| 0,25| 7,1 0,76 | 13,9 1,91 | 31,4 1,21 | 22,0 
Gesamtzucker 
Minhardi. . . . . . 1,27 | 27,9 2,64 | 37,7 4,82 | 53,8 3,54 | 50,6 
Janetzkis fr. Kr.. . . | 0,78 | 18,6 1,41 | 25,2 4,02 | 50,2 2,30 | 41,1 
Rimpaus fr. Bastard . | 0,63 | 15,5 1,24 | 22,4 3,04 | 43,0 1,99 | 35,9 
Strubes Dickkopf . . | 0,52 | 14,8 1,13 | 20,7 2,43 | 39,9 1,76 | 32,0 
Löslicher Stickstoff (N x 6,5) 

Minhardi. ..... 1,57 | 34,5 1,24 | 17,7 1,51 | 16,8 1,18 | 16,9 
Janetzkis fr. Kr.. . . | 1,59 | 37,8 1,00 | 17,8 1,50 | 18,7 0,99 | 17,7 
Rimpaus fr. Bastard . | 1,38 | 33,9 1,00 | 18,0 1,37 | 19,4 0,98 | 17,7 
Strubes Dickkopf . . 1,23 | 35,1 0,69 | 12,6 1,09 | 17,9 0,96 | 17,5 














Tabelle 16. Osmotische Werte bei wechselnder Temperatur. 








T: 7T 3T 2T 
Sorte ti oo | bei bel 2° bei 59 
OWsare Atm. 
ee ee ee 12,76 14,86 21,18 14,72 
nn ee ee alle 12,64 13,24 19,36 12,92 
Rimpaus fr. Bast. . . . . . . . . 11,56 12,76 16,96 12,52 
Strubes Dickkopf . . . . . . . . 11,56 12,00 13,76 12,04 
OW zucker Atm. 
BS ee ee Zum 1,08 2,95 5,18 4,22 
eT. à + + « + à 0,72 1,69 4,09 1,99 
Rimpaus fr. Bast... . . . . . . 0,54 1,33 2,46 1,69 














Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,48 0,97 1,93 1,50 





























Reese pp cee a 11,73 16,00 10,50 
Janetzkis fr.Kr.......... 11,92 11,55 15,27 10,93 
Rimpaus fr. Bast. ........ 11,02 11,43 14,50 10,83 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 11,08 | 11,03 | 11,83 | 10,54 

OWzucker : OWsatt 
DR EE ee a 0,08 0,19 0,24 0,28 
Janetzkis fr. Kr.. . . . . . . . . 0,05 0,12 0,21 0,15 
Rimpaus fr. Bast. . . . . . . .. 0,04 0,10 0,14 0,13 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,04 0,08 0,14 0,12 


deutenden Einfluß mehr auf den Gehalt an löslichem Stickstoff aus. Be- 
zogen auf den Saft, steigt der Gehalt an löslichem Stickstoff bei der Ab- 
kühlung unter den Gefrierpunkt. 

Die osmotischen Werte zeigen im allgemeinen eine Parallele zum 
Trockensubstanzgehalt. Im Gegensatz zu den Versuchen mit Grünsaft 
sehen wir hier, daß das Verhältnis OWz,cker: OWgar sich immer mehr 
zugunsten des Zuckers verschiebt (Tabelle 16). 

In den Tabellen 17—23 sind die Ergebnisse eines Versuches angeführt, 
der an gleichem Material und zu gleicher Zeit mit Kochsaft und mit Voll- 
saft durchgeführt wurde. 

Die Trockensubstanzwerte verlaufen in beiden Säften in gleichem 
Sinne (Tabelle 17) bis zur letzten Etappe, wo der Trockensubstanzgehalt 


Tabelle 17. Trockensubstanzgehalt verschieden hergestellter Preßsäfte 
bei progressiver Abkühlung. 





























14 Tage 2 Tage 5 Tage 2 Tage 
Sorte bei 5° bei —2° | bei —2 | bei —7 
Vollsaft 
re 14,21 16,42 23,80 19,81 
Janetzkis fr. Kr. L. ....... 12,25 12,60 17,07 17,50 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 9,24 10,50 12,95 12,60 
Strubes Dickkopf Dr ns ur 7,56 7,74 10,01 10,71 
Kochsaft 
pO ae RER Er ae 8,12 9,64 13,30 15,33 
Janetzkis fr. Kr. L. ....... 6,30 7,00 9,17 11,20 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 4,97 5,60 7,56 8,96 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 4,13 4,48 5,53 7,00 


konstant bleibt. Der Grund hierfür liegt darin, daß — wie Tabelle 20 
zeigt — trotz vollkommenen Zerreibens der Blätter bei — 7° nur ein Teil 
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der fällbaren N-Verbindungen ausgepreßt werden kounte. Dadurch ist 
ein Fehler in den auf Trockensubstanz berechneten Zuckerwerten be- 
dingt. Daß es sich tatsächlich um eine mechanische Verhinderung 
des Auspressens (Ausfällung oder wahrscheinlicher Gelbildung) handelt, 
ist wahrscheinlich, weil nach einer Temperaturerhöhung der normale 
Eiweißgehalt sofort erreicht wurde. 

Auffallend ist das Verhalten der einzelnen Zuckerarten (Tabelle 18). 
Im Vollsaft liegen die Werte für reduzierenden Zucker höher, während 
im Kochsaft die nichtreduzierenden Zuckern in größerer Menge vor- 
handen sind. Es findet offenbar bei der Bereitung des Vollsaftes eine 
Inversion statt. 


Tabelle 18. Zuckergehalt verschieden hergestellter Preßsäfte 
bei progressiver Abkühlung. 


14 Tage bei 5° |2 Tage bei —2 |5 Tage bei —2° |2 Tage bei —7° 














Sorte 
% Saft | % Tre. | % Saft | % Tre. |% Satt | % Tea. |% satt | % Tre 
Vollsaft Monosaccharide 
Minhardi. .... 3,50 | 24,6 4,10 | 25,0 4,01 | 16,8 3,36 | 17,0 
Janetzkis fr. Kr.. .| 2,78 | 22,7 3,04 | 24,1 2,60 | 15,2 2,52 | 14,4 


Rimpaus fr. Bast. .| 1,90] 20,6 | 2,41 | 23,1 1,93 | 14,9 1,72 | 13,6 
Strubes Dickkopf .| 1,48 | 19,6 1,72 | 22,2 1,44 | 14,4 1,40 | 13,1 





Kochsaft 
Minhardi. . . . .| 1,82|22,4 | 2,58 | 26,8 2,64 | 19,8 | 2,72| 17,7 
Janetzkis fr. Kr.. .| 1,44 | 22,9 1,42 | 20,3 1,44 | 15,7 1,52 | 13,6 


Rimpaus fr. Bast. . | 1,12 | 22,5 1,24 | 22,1 0,96 | 12,7 1,36 | 15,2 
Strubes Dickkopf .| 0,50 | 12,1 0,93 | 20,7 0,64 | 11,6 1,22 | 17,4 


Vollsaft Disaccharide 
Minhardi. . . .. 1,10] 7,74| 1,29| 7,8 4,59 | 19,3 | 5,08 | 25,6 
Janetzkis fr. Kr.. .| 0,08| 0,6 | 0,04| 0,3 1,84 | 10,8 | 2,44 | 13,9 


Rimpaus fr. Bast. .| 0,00| 0,0 | 0,00! 0,0 1,25 | 9,7 1,68 | 13,4 
Strubes Dickkopf . | 0,00| 0,0 | 0,00| 0,0 | 0,78] 7,8 | 1,14 | 10,6 


Kochsaft 
Minhardi. .... 2,30 | 28,3 2,60 | 26,9 5,08 | 38,2 5,96 | 38,9 
Janetzkis fr. Kr.. . | 0,82 | 13,0 1,12 | 16,0 2,36 | 25,7 3,16 | 28,2 


Rimpaus fr. Bast. . | 0,20| 4,1 0,70 | 13,5 1,66 | 22,0 | 2,22 | 24,7 
Strubes Dickkopf .| 0,14 | 3,4 0,21| 4,7 1,02 | 18,4 2,08 | 15,5 


























Der Monosaccharidgehalt wird in beiden Preßsäften durch eine Ab- 
kühlung der Pflanzen auf —2° zunächst erhöht, sinkt aber nach weiterer 
Verweilung in der Kälte wieder ab. Die nichtreduzierenden Kohlehydrate 
vermehren sich mit sinkender Temperatur, so daß das Verhältnis Disac- 
charide: Monosaccharide immer mehr zugunsten der ersteren verschoben 
wird (Tabelle 19). Nur bei Rimpaus fr. Bastard und Strubes Dickkopf 
nimmt die Verhältniszahl in der letzten Etappe ab, weil bei diesen Sorten 
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Tabelle 19. Der Quotient Saccharose /Glucose in Kochsaft 




















bei progressiver Abkühlung. 
14 Tage 2 Tage ST 2T 
on MR | ble | bie | bei 7 
Kochsaft 
aan ar 1,26 1,01 1,92 2,19 
Janetzkis fr. Kr.. . . . . . . . . 0,57 0,79 1,64 2,08 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . . 0,18 0,56 1,73 1,63 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . . 0,28 0,22 1,60 0,88 


eine nochmalige Erhöhung der Monosaccharidenwerte auf Kosten der 
Disaccharide zu verzeichnen ist. 

Der Gesamtzuckergehalt des Kochsaftes, bezogen auf die Trocken- 
substanz, hat sich bei Minhardi wenig verändert. Die Erhöhung beträgt 
5,9%, ebenso bei Janetzkis fr. Kreuzung. Größer ist der Zuwachs bei 
Rimpaus fr. Bastard, und zwar beträgt er 13,3%, und am höchsten ist er 
bei Strubes Dickkopf mit 17,4%. Die kälteresistenten Minhardi und Ja- 
netzkis fr. Kreuzung haben also schon bei 5° ungefähr ihren maximalen 
Zuckergehalt erreicht, während die winterweicheren Typen dazu viel 
tiefere Temperaturen benötigten. Dieses Verhalten dürfte für die Frage 
nach der Entstehung des Zuckers bei niedrigen Temperaturen von Be- 
deutung sein, die in einem späteren Abschnitt besprochen werden soll. 

In Tabelle 20 sind die N-Bestimmungen im Vollsaft aufgeführt. In 
Übereinstimmung mit früheren Versuchen ist auch in diesem Fall der 
Stickstoffgehalt im Verhältnis zur Trockensubstanz bei allen Sorten etwa 


Tabelie 20. Stickstoffgehalt im Vollsaft bei progressiver Abkühlung. 























14 Tage bei 5° | 2 Tage bei —2 |5 Tage bei —2 | 2 Tage bel —7° 
Sorte 
% Satt | % Tre. | % Saft| % Tra. | % Saft | % Tre. | % Saft | % Trs. 
Léslicher N x 6,5 
Be, à + à 1,23| 8,7 1,09 | 6,6 1,38| 5,8 1,68| 8,5 
Janetzkis fr. Kr.. . .| 1,05| 8,6 | 0,96| 7,6 1,21| 7,1 1,05 | 8,6 
Rimpaus fr. Bastard . | 0,86; 9,3 | 0,78] 7,4 0,84| 6,5 1,05; 8,3 
Strubes Dickkopf . .| 0,74| 9,8 0,72| 9,3 0,77| 7,7 0,96 | 9,0 
Fällbarer N x 6,5 
ee 4,50 | 31,7 | 5,56 | 33,9 8,30 | 34,9 | 4,14 | 20,9 
Janetzkis fr. Kr.. . . | 4,41 | 36,0 4,61 | 36,6 6,52 | 38,2 4,18 | 23,9 
Rimpaus fr. Bastard . | 3,24 | 35,1 3,66 | 34,9 4,93 | 38,1 2,74 | 21,8 
Strubes Dickkopf . . | 2,81 | 3,72 | 2,87 | 37,1 3,83 | 38,3 | 2,73 | 25,5 
Gesamt-N x. 6,5 
0 : 5,73 | 40,3 | 6,65 | 40,5 9,68 | 40,7 5,82 | 29,4 
Janetzkis fr. Kr.. . .| 5,46 | 44,6 5,57 | 44,2 7,73 | 45,3 5,68 | 32,5 
Rimpaus fr. Bastard . | 4,10 | 44,4 4,44 | 42,3 5,77 | 44,6 3,79 | 30,1 
Strubes Dickkopf . .| 3,55 | 47,0 | 3,59 | 46,4 4,60 | 46,0 | 3,69 | 34,5 
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gleich hoch. Den größten Rohproteingehalt weist Strubes Dickkopf auf, 
ihm folgen Janetzkis fr. Kreuzung, Rimpaus fr. Bastard und zuletzt 
Minhardi. Jedoch sind die Unterschiede ziemlich klein. Die gleiche 
Reihenfolge ergibt sich auch, wenn man die einzelnen Fraktionen be- 
trachtet. Das Verhältnis der Fraktionen zueinander wird durch die fort- 
schreitende Abkühlung anfangs wenig geändert, erst bei starker Ab- 
kühlung vermindert sich der Anteil der fällbaren N - Verbindungen 
bedeutend, während gleichzeitig ein leichter Anstieg der löslichen N-Ver- 
bindungen zu verzeichnen ist. Eine ähnliche Beobachtung machten 
NEwToN, Brown und ANDERSON (35), die auch eine Zunahme des lös- 
lichen Stickstoffs als Folge tiefer Temperaturen feststellten. Wahr- 
scheinlich handelt es sich hierbei in erster Linie um Veränderungen im 
kolloidalen Zustand. Für die starke Abnahme des fällbaren Stickstoffs 
kommt die Annahme einer irreversiblen Koagulation kaum als Er- 
klärung in Frage, da die Temperatur von — 7° für einen Teil der Sorten 
sicher unschädlich ist. Wahrscheinlich tritt aber bei dieser Temperatur 
eine weitgehende Entquellung unter Gelbildung ein; dadurch wird ein 
vollständiges Auspressen der Kolloidsubstanzen ausgeschlossen. 
Die osmotischen Bestimmungen sind in Tabelle 21 angegeben. 


Tabelle 21. Osmotische Werte in verschieden hergestellten Preßsäften 
bei progressiver Abkühlung. 




















14T: 2T T 
Sorte bel | bei —2 bel ne” er 

Vollsaft OWgatt Atm. 

OS Se ae 14,08 15,76 23,56 24,04 

Janetzkis fr. Kr.. . . . . . . . 12,04 13,12 16,96 18,88 

Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 10,84 10,16 14,92 16,36 

Strubes Dickkopf. . . . . . . . 8,79 10,12 11,80 12,88 
Kochsaft 

2 A 13,12 15,52 21,40 25,47 

EA ele OS 11,56 12,76 16,24 19,12 

Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 10,84 12,04 14,80 17,08 

Strubes Dickkopf. . . . . . . . 8,91 9,88 12,16 13,72 
Vollsaft OWzucker Atm. 

RE Be 5,24 6,15 10,12 9,33 

Janetzkis fr. Kr.. . . . . . . . 3,50 3,80 4,94 5,43 

Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 2,32 3,26 3,37 3,50 

Strubes Dickkopf. . . . . . . . 1,74 2,05 2,15 2,57 
Kochsaft 

ae eae ee 3,62 5,12 7,71 8,91 

Janetakis fr. Kr.. . . . . . . . 2,29 2,48 3,53 4,46 

Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 1,45 1,93 2,65 3,30 

Strubes Dickkopf . . . . . . . 0,65 1,20 1,45 2,22 


Planta Bd. 18. 30 
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Die Werte verlaufen im Kochsaft und im Vollsaft vollkommen par- 
allel und sind auch zahlenmäßig ziemlich gleich. OW, .x.r liegt im Voll- 
saft etwas höher, da dieser einen höheren Gehalt an Monosacchariden 
aufweist, diese Werte sind also wahrscheinlich zu hoch. Sowohl OW, ver 
als auch OW„,.„ steigen bei fortschreitender Abkühlung immer mehr 
an, jedoch geht der Anstieg bei OWz,cker infolge der Zuckeranhäufung 
schneller vor sich ; infolgedessen vergrößert sich der auf den Zucker ent- 
fallende Anteil immer mehr (Tabelle 22). 

Tabelle 22. Das Verhältnis OWzucker : OWgar in verschiedenen Preßsäften 




















bei progressiver Abkühlung. 
14 Tage 2 Tage 5 Tag 2T 
Sorte bet | bei | bei» | bei —7° 
Vollsaft 
en so to. cs. + ss 0,37 0,39 0,43 0,38 
Janetzkis fr. Kr.. . . . . . .. 0,29 0,28 0,29 0,28 
Rimpaus fr. Bastard . . . . . . 0,21 0,32 0,22 0,20 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . 0,19 0,20 0,18 0,19 
Kochsaft 
erases: ee su 0,27 0,33 0,35 0,34 
Janetzkis fr. Kr.. ....... 0,19 0,19 0,21 0,27 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . . 0,13 0,16 0,17 0,19 
Strubes Dickkopf. . . . . . . . 0,07 0,12 0,12 0,16 


Wir sehen aus diesen Tabellen, daß die Erhöhung des osmotischen 
Wertes nicht allein auf die Vermehrung der löslichen Kohlehydrate zu- 
rückzuführen ist. Die Resttrockensubstanz, die sich nach Abzug des Ge- 
samtzuckers von Gesamttrocken- 
substanz ergibt, verhält sich, 
BOW as temperaturdynamisch betrachtet, 
ähnlich wie die Kohlehydrate, d. 
h. sie steigt ebenfalls bei sinken- 
der Temperatur. Diese Erhöhung 
beruht darauf, daß durch die 
Kälteeinwirkung gleichzeitig auch 
die Wasseraufnahmefähigkeit der 
Wurzeln herabgesetzt wird, wäh- 
2 rend die Transpiration durch die 






Abb. 2. Relative Erhôhung des Trockensubstanz- Blätter anhält. Die Wasserver- 

gehaltes und des osmotischen Wertes bei Min- Juste der Pflanze können also 

nicht ersetzt werden, der Zellin- 

halt wird konzentrierter. Bei tieferen Temperaturen kommt noch die 
Wirkung des Bodenfrostes hinzu. 

Man könnte annehmen, daß die Erhöhung des osmotischen Wertes 

nicht nur durch die Zuckeranhäufung und den Wasserverlust bedingt ist, 
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sondern daß neben diesen Vorgängen auch andere chemische Um- 
setzungen eine bedeutende Rolle spielen könnten, d. h. daß andere hoch- 
molekulare Stoffe gespalten werden, wodurch ebenfalls eine Erhöhung 
des osmotischen Wertes zustande kommen müßte. Solche Umsetzungen 
finden jedoch bei so tiefen Temperaturen in sehr geringem Umfang statt. 
Eine Berechnung des ‚‚Molekulargewichtes‘‘ der Resttrockensubstanz er- 
gibt für alle Temperaturen eine konstante Zahl, die je nach Sorte etwa 
zwischen 80 und % liegt. Eine Nebeneinanderstellung der relativen Ver- 
änderungen der Trockensubstanz und des osmotischen Wertes einerseits 
und der Resttrockensubstanz und des osmotischen Restwertes anderer- 
seits zeigt, daß das Ansteigen dieser Werte vollkommen parallel geht 
(Abb. 2). 


c) Versuch mit Abkühlung der oberirdischen Pflanzenteile. 

Nachdem die Versuche mit Abkühlung der ganzen Pflanze völlig 
eindeutige Resultate ergaben, wurde untersucht, welche Veränderungen 
auftreten, wenn nur die Assimilationsorgane der Kälte ausgesetzt 
werden. 

Zu diesem Zwecke wurden die Kästen nach vorhergehender Ab- 
härtung der Pflanzen in einen auf —3° abgekühlten Raum des Kälte- 
hauses gebracht und durch eine elektrische Heizvorrichtung die Erde in 
den Kästen auf + 5° erwärmt. Die Ergebnisse dieses Versuches sind in 
Tabelle 23 wiedergegeben. 


Tabelle 23. Einfluß der Abkühlung der oberirdischen Pflanzenteile. 
(Bestimmungen in Kochsaft. Zucker in% der Trockensubstanz.) 



































Mono- Gesamt- 
Material Tre. sacch, | Pisscch. | oker MW West 
Kontrollpflanzen nach 18 Tagen bei 5° 
| ae 12,60 10,8 52,6 63,4 18,04 | 10,09 
Strubes Dickkopf . . 8,68 9,9 29,3 38,2 15,60 | 13,71 
Versuchspflanzen 
eae ae 12,53 14,7 46,7 61,4 18,28 | 10,82 
Strubes Dickkopf. . . 7,98 9,7 23,4 33,1 14,92 | 12,50 
Kontrollpflanzen nach 4 Tagen bei —3° 
(Wurzel + Blatter bei —3°) | 
Minhardi . . . . . . 17,71 15,3 54,7 70,0 zu wenig Saft 
Strubes Dickkopf. . . | 12,53 13,2 28,3 41,5 23,56 18,74 
Versuchspflanzen 
(Wurzel bei 5—8°, Blätter bei —3°) 
Be ee 13,23 14,3 49,4 63,7 21,64 12,97 
Strubes Dickkopf. . . 8,40 10,7 25,0 35,7 16,72 14,07 





Der Trockensubstanzgehalt wurde nur bei den Kontrollpflanzen be- 
trächtlich erhöht, während er bei den Versuchspflanzen fast gleich blieb. 
Wenn wir diese Erscheinung auf den — im warmen Boden ungehinderten 

30* 
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— Wassernachschub zurückführen, so müssen wir die unabhängig davon 
einsetzende Erhöhung des osmotischen Wertes als spezifische Kälte- 
reaktion der Blätter ansehen ; bei den Kontrollpflanzen wird diese Reak- 
tion durch die Wirkung des Wasserverlustes überdeckt. Daß die Zucker- 
arten hierbei nicht allein die Träger der osmotischen Veränderungen 
sind, ergibt sich ebenfalls aus der Tabelle. Wir sehen aus diesem Versuch, 
daß eine Kälteanpassung auch dann eintritt, wenn die Möglichkeit einer 
Wasseraufnahme durch die Wurzel bestehen bleibt. In diesem Fall ist sie 
aber in ihrem Ausmaß geringer, als wenn die Kälte gleichzeitig auf ober- 
und unterirdische Organe wirkt. 
d) Versuch mit etiolierten Pflanzen. 

Im Dunkeln herangezogene, chlorophyllfreie Pflanzen wurden bei 15° 
und bei —4® analysiert. Wie die Ergebnisse aus Tabelle 24 zeigen, be- 

Tabelle 24. Bestimmungen im Preßsaft etiolierter Pflanzen. (Kochsaft.) 























Gesamt- 
ES Monosacch. | Disacch. ade - 
ses % Trs. % Trs. % Trs. 
nach 7 Tagen bei 15° 
| eae eee 5,81 32,3 19,3 51,6 9,64 
Strubes Dickkopf. . . . 4,48 29,9 9,3 39,2 9,03 
nach 3 Tagen bei —4° 
Minturki ....... 6,79 24,7 17,4 42,1 10,96 
Strubes Dickkopf. . . . 5,25 27,8 7,2 35,0 9,27 


stehen zwischen den beiden Versuchssorten Unterschiede selbst dann, 
wenn der Assimilationsapparat nicht ausgebildet ist. Die beträchtlichen 
Unterschiede im Zuckergehalt werden nach der Abkühlung auf —4° 
allerdings verkleinert, da die Sorte Minturki eine größere Kohlehydrat- 
menge verbraucht als Strubes Dickkopf. Im wesentlichen bestätigt 
dieser Versuch die Angaben von LuEG (23) und BALDE (3), daß bei etio- 
lierten Pflanzen mit gänzlich anderen Verhältnissen zu rechnen ist, als 
bei normal gewachsenen grünen Pflanzen. Die geringe Erhöhung des 
Trockensubstanzgehaltes und des osmotischen Wertes infolge der Kälte- 
einwirkung ist auf die Wirkung des Bodenfrostes zurückzuführen. Trotz 
dieser Wirkung fällt der Zuckergehalt stark ab, die Pflanze verfügt also 
bei Lichtabschluß nicht einmal über Quellen zur Deckung der Kohle- 
hydrat verluste. 
2. Versuche mit verschiedener Feuchtigkeit'. 

Es wurde erstens die Wirkung der allmählichen Abnahme der Boden- 
feuchtigkeit bei gleicher Temperatur, zweitens der Einfluß einer all- 
mählichen Temperatursenkung bei gleichbleibenden Feuchtigkeitsver- 


ı Zu dieser Fragestellung liegt in der Literatur bereits bedeutendes Material 
vor, es handelt sich hier deshalb nur um ergänzende Versuche. 
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hältnissen geprüft. Die Wirkung der Bodenaustrocknung ist in Tabelle 25 
aufgeführt. 


Tabelle 25. Einfluß der Bodenaustrocknung. (Kochsaft.) 











Behandlung 
— kein Differenz 
Sorte Vor dem Gießen 6 Tage 10 Tage zw. Anfangs- 
Versuch + starkes später später wert und 
Trockensubstanz 
{ 10,36 — 12,46 13,23 2,87 
a a ir tn: | 9.24 À 9.00 9.24 0.0 
m 5,95 — 7,56 9,87 3,92 
Strubes Dickkopf . . . re 2 020 ane ase 


Monosaccharide in % der Trockensubstanz 


Buffum . 2.2... aa | + | tee leo | ws 
Strubes Dickkopf . . . {| 44 à we Mixtes 
Disaccharide in % der Trockensubstanz 
Buffum ....... {| soi | + | a8 | 307 | os 
Strubes Dickkopf . . . | ns ri > > 5 


Gesamtzucker in % der Trockensubstanz 











Sr = ei ze 2 = 

Strubes Dickkopf . . . | on 2 = = oo 
Osmotischer Wert in Atmosphären 

sie ARTE {| io | + | 1720 | 168 | 0m 

ban | Hae | > | ge | ante | se 








Die Kästen standen 20 Tage bei 5—10° unter normalen Feuchtigkeits- 
bedingungen. Nach der Analyse wurde ein Teil der Kästen täglich reichlich be- 
gossen, der andere Teil erhielt kein Wasser mehr. Zur Untersuchung gelangten 
Buffum und Strubes Dickkopf. 


Die Bestimmungen nach 6 und nach 10 Tagen ergaben, daß der 
Zuckergehalt der Trockensubstanz in beiden Versuchsreihen sich nicht 
wesentlich verändert hat. Während dagegen der Trockensubstanzgehalt 
und der osmotische Wert bei den stark gegossenen Pflanzen annähernd 
konstant bleiben, zeigt sich eine bedeutende Erhöhung dieser Werte bei 
den nichtgegossenen Pflanzen. Eine Beeinflussung des Zuckergehaltes 
durch die Austrocknung ist nur bei Strubes Dickkopf in geringem Maße 
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festzustellen. Es besteht also hier kein Zusammenhang zwischen der os- 
motischen Anpassung an die Bodentrockenheit und dem Zuckerspiegel, 
wie dies von ILsın (14) und von WASsILJEW (53) angegeben wird. 

In den Tabellen 26, 27 und 28 sind die Ergebnisse der nächsten Ver- 
suchsreihe zusammengestellt. 

Die Ausführung gestaltete sich folgendermaßen: Die Pflanzen wurden zu- 
nächst bei 10—15° abgehärtet. Dann wurde 3 Tage vor der ersten Probenahme 
ein Teil der Kästen in mit Glasplatten bedeckte Holzkammern gebracht, in 
welchen durch reichliches Gießen eine 100%ige Luftfeuchtigkeit erzielt wurde. 
Um die Unterschiede in der Lichtintensität auszugleichen, wurden über die 
Kontrollpflanzen Glasplatten in der gleichen Höhe wie bei den Versuchspflanzen 
angebracht. 

Während der Temperatursenkung machen sich auffällige Unter- 
schiede bemerkbar. Die Anhäufung von löslichen Kohlehydraten geht 
viel gleichmäßiger und relativ schneller bei hoher Luftfeuchtigkeit vor 
sich (Tabelle 26). Der Gesamtzuckergehalt, bezogen auf die Trockensub- 


Tabelle 26. Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf den Trockensubstanz- und 
Zuckergehalt bei verschiedener Temperatur. (Kochsaft.) 








3 Tage | 3 Tage | 6 Tage | 3 Tage | 2 Tage | Diffe- 
pate rae eames bei 12° | bei 8° | bei 4° | bei 0 |bei—4°| renz 
Trockensubstanz 
Buffum normal 8,96 | 11,06 | 11,62 | 11,90 | 13,37 | 4,41 
EEE OR feucht 6,09 | 6,72| 8,12 | 8,89| 9,80| 3,71 
2 normal 4,41 | 5,95| 6,02| 7,00] 8,75 | 4,34 
Strubes Dickkopf. . . feucht | 4,20| 4,41 | 4,97 | 5,81 | 6,86 | 2,66 


Monosaccharide in % der Trockensubstanz 

normal |13,6 |11,5 | 15,2 |16,2 |27,3 | 13,7 

Pollen... .. { feucht |10,5 |13,6 |17,6 |20,3 | 23,6 | 13,1 
normal 7,7 9,0 | 10,8 |13,3 | 13,7 6,0 

{ feucht 8,1 7,2 | 13,0 | 15,4 | 18,8 | 10,7 


Disaccharide in % der Trockensubstanz 

normal | 26,3 | 36,2 | 31,6 {51,6 | 46,6 | 20,3 

Button... .. feucht |13,7 | 18,5 |27,0 |34,3 |42,1 |28,1 
normal | 8,6 | 16,9 |13,7 |26,1 |31,3 |22,7 
feucht | 1,4 |11,4 |13,5 |24,8 |30,7 |29,3 


Gesamtzucker in % der Trockensubstanz 


ar normal | 39,9 | 47,7 | 46,8 | 67,8 | 73,9 | 34,0 
SSE ares” cee feucht | 24,2 | 32,1 | 44,6 | 54,6 | 65,7 | 41,5 

normal | 16,3 | 25,9 | 24,5 | 39,4 | 45,0 | 28,7 
feucht 9,5 118,6 | 26,5 | 40,2 | 49,5 | 40,0 


Strubes Dickkopf. . 








Strubes Dickkopf. . . 

















stanz, ist bei Buffum in der freien Luft um 34,0% , in der Feuchtkammer 
um 41,5% gestiegen. Ein noch größerer Einfluß der Luftfeuchtigkeit ist 
bei Strubes Dickkopf zu sehen; hier sind die entsprechenden Zahlen 
28,7 und 40,0%. Der Trockensubstanzgehalt verhält sich gerade ent- 
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gegengesetzt; hier ist in der trockenen Luft eine stärkere Zunahme zu 
verzeichnen. Gleiches sehen wir beim osmotischen Wert (Tabelle 27). 


Tabelle 27. Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf den osmotischen Wert bei 
verschiedener Temperatur. (Kochsaft.) 








3 Tage | 3 Tage | 6 Tage | 3T: 2T Diffe- 
Sorte Behandlung | 521120] bei &° | bei 4 | bei & | bela*| rens 
OWsatt 
PR ER { | normal | 16,12 | 19,08 | 19,24 120,68 [22,24 | 6,12 
fe * A8 || feucht |11,80 | 12,88 | 13,48 | 14,44 |15,28 | 3.48 
normal | 10,84 | 13,60 | 13,60 | 14,56 [17,20 | 6.36 
Strubes Dickkopf | feucht | 9,88 | 10,60 | 10,60 | 10,64 [12,64 | 2,76 
OW zucker 
> ee normal | 3,01| 4,46| 4,82| 7,35| 9,15 | 6,14 
Buffum feucht | 1,33| 1,93 | 2,53 | 434 | 578| 445 
E normal 0,60 | 1,33 | 1,45 | 2,53 | 3,38 2,78 
Strubes Dickkopf + feucht | 0,36 | 0,72| 1,33 | 2,05 | 2,89| 2,53 
Se normal |13,11 | 14,62 | 14,42 | 13,33 | 13,09 |—0,02 


feucht | 10,47 | 10,95 | 10,95 | 10,10 | 9,50 | 0,97 
f (| normal | 10,24 | 12,27 | 12,15 |12,03 [13,82 | 3,58 
Strubes Dickkopf. . .| | feucht | 9,52| 9.88 | 9,27 | 8,59 | 9:75 | 0,23 


OWzucker : OWsatt 
{ | normal 0,18 | 0,23 | 0,25 | 0,35 | 0,41 0,23 




















Beflum.. .. .... || feucht | 0,11 | 0,15] 0,18 | 0,30 | 0,37| 0,26 
. {| normal | 0,05 | 0,09 | 0,10 | 0,17 | 0,19| 0,14 
Strubes Dickkopf. - .| | feucht | 0,04 | 0,07 | 0,12 | 0,19 | 0,23] 0,19 





OW7zucker steigt gleichmäßig an, und zwar stärker bei den normal 
behandelten Pflanzen, da bei diesen die Zuckerkonzentration, auf das 
Frischgewicht bezogen, sich rascher erhöht. Wesentlich anders verhält 
sich OW ,,.:. Bei Buffum ist unter beiden Anzuchtbedingungen zu- 
erst eine Erhöhung, dann aber eine Erniedrigung zu bemerken, die auch 
bei Temperaturen unter 0° anhält. Dagegen steigt OWA.+ bei Strubes 
Dickkopf unter normalen Bedingungen ziemlich stark an. Man müßte 
demnach annehmen, daß die Sorte Buffum imstande ist, selbst bei — 4 
Wasser aufzunehmen. Daß dies aber nicht der Fall ist, geht aus 
Tabelle 28 deutlich hervor. 


Tabelle 28. Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf den Resttrockensubstanzgehalt bei 
verschiedener Temperatur. (Kochsaft.) 





3 Tage | 3 Tage | 6 Tage | 3 Tage | 2 Tage | Diffe- 
mes Behandlung | <i 190 | bei 8° | bei 4° | bei 0° |bei—4#| renz 





normal | 5,38 | 5,78 | 6,18 | 6,20 | 6,40 1,02 
feucht | 4,61 | 4,56 | 4,50 | 4,03 | 4,10 |—0,51 
normal | 3,69 | 4,41 | 4,54 | 4,24 | 4,81 | 1,12 

ue Den. . .{ feucht | 3,80 | 3,59 | 3,65 | 3,47 | 3,46 |—0,34 


DL: : 2 
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Wir sehen hier, daß die Resttrockensubstanz bei hoher Feuchtigkeit 
zwar eine Zeit abnimmt, daß aber die Abnahme aufhört, sobald die 
Pflanzen auf 0° abgekühlt werden. Die fortlaufende Abnahme von 
OWpe.st kann daher nur so erklärt werden, daß bei dieser Sorte mit 
sinkender Temperatur eine Zunahme der fällbaren N-Verbindungen 
auf Kosten der löslichen vor sich geht, wodurch OW,„... eine Abnahme 
erfährt. 

Diese Versuchsserie zeigt, daß sich die hohe Luftfeuchtigkeit bei den 
verschiedenen Sorten verschieden auswirkt. Bei der winterweichen 
Sorte ist eine viel stärkere Beeinflussung der Analysenwerte zu sehen; 
die Zuckeranhäufung wird durch die Feuchtigkeit viel günstiger, der 
Trockensubstanz- und der osmotische Wert viel ungünstiger beeinflußt, 
als bei der winterharten Sorte. 


3. Einfluß der Temperatur auf die Plasmakolloide. 

Als die eigentliche Ursache des Kältetodes wird von den meisten 
Autoren die Ausfällung der Plasmakolloide angesehen. Wie diese Aus- 
fällung im einzelnen zustandekommt, darüber gehen die Ansichten aus- 
einander. In letzter Zeit wurde diese Frage von NEWTON u. Brown (34) 
eingehender behandelt. Es geht aber aus diesen Untersuchungen nicht 
hervor, ob und inwieweit die Temperatur der Umwelt die physikalisch- 
chemischen Eigenschaften des fällbaren Anteils des Preßsaftes beein- 
flußt. Es wurden deshalb ähnliche Versuche mit Pflanzen, die verschie- 
dener Temperatur ausgesetzt waren, durchgeführt. Der Analysengang 
war wie folgt: 

Tabelle 29. Einfluß des Abhärtungsgrades der Pflanzen auf die Hitze- und 

Kältefällung im Preßsaft. (Werte in % des Saftes.) 























Trocken- Gesamt- 
Material - Monosacch. | Disacch. Zucker | Gesamt-N 
Janetzkis fr. Kr. L. nach 22 Tagen bei 10° 
sofort analysiert . . .| 16,10 2,58 1,50 4,28 6,87 
vorher gekocht. . . . 9,31 2,34 1,78 4,12 1,89 
»  gefroren. . . .| 10,99 2,72 1,54 4,26 2,46 
Saulescu B, 
sofort analysiert . . . | 15,96 2,36 1,96 4,32 6,77 
vorher gekocht. . . . 8,68 2,28 1,59 3,87 1,76 
»  gefroren . . . | 10,78 2,49 2,04 4,53 2,59 
Janetzkis fr. Kr. L. nach 4 Tagen bei — 4° 
sofort analysiert . . . | 18,55 3,86 2,10 5,96 7,78 
vorher gekocht. . . . | 10,57 3,44 2,04 5,48 2,09 
» gefroren . . .| 17,36 3,76 1,80 5,56 7,23 
Saulescu By 
sofort analysiert . . . | 19,60 3,90 2,34 6,24 8,57 
vorher gekocht. . . . | 10,78 3,54 2,48 6,02 2,36 
»  gefroren . . .| 18,25 3,78 1,94 5,72 7,82 
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Der gewonnene Vollsaft wurde in drei Teile geteilt; ein Teil wurde sofort 
analysiert, ein anderer wurde zuerst auf 100° erhitzt und ein dritter Teil wurde 
24 Stunden einer Temperatur von —15° ausgesetzt. Im zweiten und dritten Teil 
wurden die Bestimmungen nach dem Filtrieren durch einen Wattebausch vor- 
genommen. Tabelle 29 zeigt die erhaltenen Ergebnisse. 


Bei 10° Abhärtungstemperatur wurden durch Erhitzen 72,5% bei 
Janetzkis fr. Kreuzung L. und 72,4% bei Saulescu B, der ursprünglichen 
Gesamteiweißmenge ausgefällt. Durch Gefrieren wurde etwas weniger, 
64,2 bzw. 68,8%, des N-Gehaltes koaguliert. 

Die Analyse ergibt ein völlig anderes Bild, wenn die Pflanzen vorher 
4 Tage bei —4° gehalten werden. Durch Erhitzen werden in diesem 
Falle genau soviel N koaguliert wie vorhin (73,0% bzw. 72,3%), dagegen 
beträgt der durch die Kälte ausgefällte Anteil nur 6,5 bzw. 6,0% des Ge- 
samtstickstoffs, also kaum der zehnte Teil der vorher ausgefällten Menge. 

Diese starke Abnahme des ausgefällten Stickstoffs könnte zunächst 
darauf zurückgeführt werden, daß die Eisbildung im Preßsaft der bei 
— 4° abgehärteten Pflanzen wesentlich herabgemindert wurde, durch die 
Erhöhung des osmotischen Wertes. Um diese Annahme zu prüfen, wurde 
der Preßsaft der bei —4° gehaltenen Pflanzen vor der Kältebehandlung 
auf die gleiche Konzentration wie bei den nicht abgehärteten Pflanzen 
verdünnt und in dieser Form einer Kälte von —15° während 48 Stunden 
ausgesetzt. Tabelle 30 zeigt, daß der ausgefällte Anteil auch nach der 


Tabelle 30. Einfluß der Abhärtung auf die Menge der durch Gefrieren ausgefällten 
Substanzen. (In% des Saftes.) 














%-Gesamtstickstoff (N x 6,5) 
Sorte vorher auf die 
sofort analysiert | vorher gefroren une 
und gefroren 
nach 15 Tagen bei 10° 
Janetzkis fr. Kr.L. ...... 5,89 2,43 
Strubes Dickkopf . . . . . . . 5,11 1,33 
nach 4 Tagen bei —4° 
Janetzkis fr. Kr.L. . . . . . . 7,58 4,58 4,25 
Strubes Dickkopf . . . . . . . 5,34 1,86 1,72 








Verdünnung des PreBsaftes bedeutend kleiner ist als bei den Pflanzen, 
die bei 10° herangezogen waren. Der aktuelle osmotische Wert des PreB- 
saftes hat also keinen wesentlichen Einfluß auf die Menge der durch 
Kälte ausgefällten Kolloidsubstanzen. Die größere Widerstandsfähigkeit 
dieser Substanzen beruht also auf qualitativen Veränderungen, die wäh- 
rend der Abkühlung vorsichgehen. 

In diesem Zusammenhang sollen auch einige Versuche angeführt wer- 
den, die die Untersuchung der Pufferungsverhältnisse in den Preßsäften 
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zum Gegenstand hatten. Diese Frage ist insofern von Bedeutung, als von 
vielen Autoren der Säurekoagulation eine wichtige Rolle beim Kältetod 








ccm ccm n/10 Na 
Abb. 3. Pufferung in Vollsaft und Kochsaft. 
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In 


Abb. 4. Pufferung in reinem und in 
verdünntem Vollsaft. 


ln 


Wasser. 






com nf ccm 
Abb. 5. Pufferung bei verschiedener Temperatur. 
— Minhardi bei 8, — — — Minhardı bei —2, 
—-— Strubes Dickkopf bei &, —..— Strubes Dick- 
kopf bei —2°. 


zugeschrieben wird. 

Es ist zunächst zu bemerken, 
daß die Pufferung des Kochsaftes 
sich nicht wesentlich von der des 
Vollsaftes unterscheidet (Abb.3). 
Die Pufferung des Preßsaftes 
scheint in erster Linie von seiner 
Konzentration abhängig zu sein, 
denn sie wird durch Verdünnung 
des Saftes abgeschwächt (Abb. 4). 
Der Unterschied im Pufferungsgrad 
der beiden extremen Sorten Min- 
hardi und Strubes Dickkopf (Ab- 
bild. 5) ist also offenbar dadurch 
bedingt, daß die Preßsäfte dieser 
Sorten eine verschiedene Konzen- 
tration aufweisen. So ist es auch 
zuerklären, daß die Pufferung nach 
einem Aufenthalt der Pflanzen bei 
— 20, d. h. nach Erhöhung der PreB- 
saftkonzentration, beträchtlich an- 
steigt. Diese Befunde stimmen auch 
mit den Angaben von Hurp-Kar- 
PER (13) überein. 

Die außerordentlich hohe Puffe- 
rung des Preßsaftes bringt es mit 
sich, daß zur Ausfällung der Kol- 
loidsubstanzen ziemlich hohe Säure- 
mengen erforderlich sind. Wie aus 
Tabelle 31 zu sehen ist, bestehen 
große Unterschiede in der Säure- 
flockung der einzelnen Sorten, die 
ebenfalls auf die verschiedene Puf- 
ferung zurückzuführen ist. Bei 
Janetzkis fr. Kreuzung L. traten 
die ersten Flocken im Vollsaft erst 
nach einer Zugabe von 1,10 ccm 
Säure auf, während bei Rimpaus 
fr. Bastard dazu nur 0,62 ccm 


erforderlich waren. Trotzdem ist der isoelektrische Punkt bei beiden 


Sorten ziemlich gleich. 


Zur Physiologie der Kälteresistenz des Winterweizens. 463 


Tabelle 31. Isoelektrischer Punkt. 




















Zu 10 ccm Saft Pu des Saftes 
Sorte zugesetzte n/5 wer de bei Beginn der 
H,80, Behandlung Koag. 
Janetzkis fr. Kreuzung. . . . 1,10 ccm 6,75 6,24 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . 0,62 ,, 6,83 6,39 


4. Sortimentsuntersuchungen. 

Neben den bisher besprochenen Versuchen zur Klärung grund- 
legender physiologischer Fragen, wurde auch die Anwendbarkeit der in- 
direkten Methoden zur praktischen Bestimmung der Kälteresistenz von 
Weizensorten in Anschluß an die Untersuchungen von Lure (23) und 
Fucus (10, 11) weitergeprüft. 

In Tabelle 32 sind einige Refraktometerbestimmungen angeführt, die 
während des Winters 1930/31 vorgenommen wurden. Die Pflanzen 
wurden in einem Frühbeet auf dem Versuchsfeld des Instituts heran- 
gezogen. Die Aussaat erfolgte am 12. und 13. November 1930. Die 
Werte sind auf Janetzkis fr. Kreuzung L. bezogen, die in mehreren 
Wiederholungen zwischen den übrigen Sorten ausgelegt war. Dies er- 


Tabelle 32. Refraktometerbestimmungen an Freilandpflanzen. (Kochsaft.) 
Janetzkis fr. Kreuzung L. = 100. 


















































10. | 28. | 12.1. |12. IL | 17.17. | 25. IL} 2. HILL. 
Datum XIL | Xi. [ | je A m-% 
1930 | 1930 1931 
Mittlere Temperatur des Vortages | 2,50 | —1,4°|—5,8°| 0,8? |—2,70] 0,3 | 5,0% 
Luftfeuchtigkeit des Vortages 85 9 90 82 91 9 48 

Freres “ee 112 | 117 | 117 | 134 | 140 | 127 | 125 | 124,6 | 2,94 
a; . . es Se 107 | 116 | 98 | 101 | 105 | 106 | 104 | 105,3 | 2,03 
Krapphausens Eppw. . . . | 101} 106 | 92| 97 | 100 | 101 | 104 | 100,1 | 1,79 
Janetzkis fr. Kr. L.. . . . | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100,0 | 0,00 
ra 7 100 | 100 | 104 | 103 | 98 | 89| 93! 98,1 | 2,07 
Lembkes Obotriten. . . . | 83| 92| 92|102|109| 94| 96 | 95,4 | 3,37 
StephaniD/46...... 89; 88| 89/110} 99! 98| 95} 95,4 3,11 
22.2 ee 83| 87|100|100| 95|103| 97) 95,0 | 2,92 
En > … oe 98| 97| 88] 102| 97| 92| 89 | 94,7 | 2,05 
Sandu-Aldea 22 ..... 93/104| 91/105 | 92| 86| 85| 93,7 | 3,20 
Criewener 104 . . . . . . 84| 86| 83| 98| 97| 97| 97] 91,7 | 2,86 
General v. Stocken . . . . | 96] 94] 87| 93| 85] 89] 90| 90,6 | 1,65 
OT OU. ae 95| 84| 81] 93| 94] 90| 84] 88,7 | 2,33 
Pflugs Baltikum . . . . . 93| 81| 92] 92| 81] 93| 86| 88,3 | 2,36 
jé a 90! 93| 82| 84] 86; 87| 84] 86,6 | 1,96 
Rimpaus fr. Bastard . . . | 90| 86| 88| 88| 81] 87| 81] 85,8 | 1.55 
DEE. „>... à à. 80] 88| 77| 81] 88| 85| 88] 83,8 | 2,02 
Panzer x Sonnen . . . . | 85} 84| 77| 83| 82] 86| 90] 83,8 | 1,79 
pe eee % 79| 79| 79| 82] 81] 88] 86| 82,0 | 1,67 
Strubes Dickkopf. . . . . | 85| 84] 72] 83] 77| 75] 82] 79,7] 2,37 
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wies sich als zweckmäßig, da bedeutende Boden- und Lageunterschiede 
innerhalb des Beetes festgestellt wurden. Infolgedessen mußte die Be- 
rechnung der Relativwerte auf Grund einer Ausgleichsrechnung vor- 
genommen werden, ähnlich wie sie bei den Feldversuchen in der Anord- 
nung nach ZADE verwendet wird. Die Mittelwerte bei den einzelnen Sor- 
ten liegen fast durchwegs in gleicher Höhe, wie die Zahlen, welche 
Fuchs (11) als Mittel 5jahriger Untersuchungen angibt. Die Überein- 
stimmung mit der Feldbonitierung ist gut. Die Stellung der Sorten ent- 
spricht im allgemeinen auch der von Luge (23) durch Ausfrierversuche 
ermittelten Kälteresistenz. Eine Ausnahme bilden nur die Sorten 
Panzer III, Sonnen III und ihr Kreuzungsprodukt, die auffallend niedrig 
liegen. Dies kann aber auch durch Bodenunterschiede gegeben sein, da 
diese Sorten in einer Gruppe des Beetes lagen. 

Vom 25. II. und 2. III. liegen auch einige Zuckerbestimmungen vor, 
die in Tabelle 33 wiedergegeben sind. Obwohl in diesem Falle nur die 


Tabelle 33. Zuckerbestimmungen an Freilandpflanzen. (Kochsaft.) 




















Datum 25. IL 1981 2. II. 1931 

Mittlere Temperatur des Vortages 0,39 5,00 
Luftfeuchtigkeit des Vortages 94 48 
Pr EN Es PA 170 125 
Beeb Hii) Fimo, ee 144 105 
Krapphausner Eppweizen 124 101 
Connie. rn à 0 104 102 
ON El ee eee 102 — 
Criewener 104. . . . . . . . . 101 98 
Janetzkis fr. Kreuzung L 100 100 
Saulescu BJ . . . . . . . . . 95 2 
BEE ee LAP . 0 . 95 83 
ee 94 83 
Lembkes Obotriten . . . . . . 86 77 
Sandu-Aldea 22. . . . . . .. 83 — 
Panzer x Sonnen. . . . . . . 82 _ 
Pflugs Baltikum . . . . . .. 77 78 
General von Stocken. . . . . . 76 75 
Stephani D/46 . . . . . . .. 70 — 
TEE 1.4 LL . 69 67 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . . 68 -— 
VYeomanII.......... 61 a 
Strubes Dickkopf....... 58 60 


nichtreduzierenden Zucker bestimmt wurden, ist die Ubereinstimmung 
mit der Erfahrung eine fast vollkommene (vgl. Fucus 10). Infolge der 
Temperaturerhöhung am 1. III. nimmt dieZuckermenge im Preßsaft 
stark ab, wodurch auch die Spanne zwischen den Sorten bedeutend 
kleiner wird (vgl. ÄKerman 1, Fucus 10). 





Zur Physiologie der Kälteresistenz des Winterweizens. 465 


Die folgenden Bestimmungen wurden an Gewächshausmaterial 
durchgeführt. Die Körner wurden in der üblichen Weise in viereckige 
Kästen ausgelegt. Jeder Kasten enthielt drei Sorten und die Standard- 
sorte Janetzkis fr. Kreuzung L. Nach dem Aufgang der Pflanzen bei 
etwa 20° wurden die Kästen in gekühlte Räume gebracht, wo sie abge- 
härtet wurden. Die Abhärtungsdauer und die Temperatur sind in den 
Tabellen jedesmal angegeben. 

In Tabelle 34 sind die Bestimmungen in Blättern und in Kochsaft 
verglichen. Es ergibt sich eine größere Sortenspanne durch die Be- 
stimmungen in Kochsaft. In beiden Fällen entspricht die Reihenfolge 


Tabelle 34. Sortenbestimmungen. (In Klammern absolute Werte.) 





























Blätter Kochsaft 
Sorte 
Osmotisch 
Tre. Zucker Trs. Zucker Wert = 
nach 30 Tagen bei 5° 
à ö {| 100 100 100 100 100 
Janetzkis fr. Kreuzung L. \| (19,02) (3,20) (8,47) (3,48) | (15,40) 
Lee LE Ss. . a1: - 90,8 89,4 90,9 75,5 98,6 
ye or 90,6 74,0 89,2 69,7 96,7 
Peragis So-Weizen ...| 85,6 65,5 76,7 50,5 88,3 
nach 5 Tagen bei —5° 
d : {| 100 100 100 100 100 
Janetzkis fr. Kreuzung L. \| (21,61) (4,95) | (11,20) (4,98) | (20,20) 
Lischower 14. . . . . . 95,8 83,4 90,1 90,7 91,6 
CR. … . . OL. 88,2 78,5 89,3 78,3 92,8 
Peragis So.-Weizen . . .| 85,9 72,5 75,0 58,2 82,7 


der beobachteten Kälteresistenz. Es ist auffallend, daß bei —5° die Un- 
terschiede im Zuckergehalt etwas abnehmen. Auch in anderen Versuchen 
haben wir die Beobachtung gemacht, daß die Unterschiede im Zucker- 
gehalt nur bis zu einer bestimmten Temperatur anwachsen, wonach sie 
wieder abnehmen. Dies geht auch aus Tabelle 35 hervor, wo die Relativ- 
zahlen der Bestimmungen aus den Tabellen 17, 18 und 19 wiedergegeben 
sind. Die Spanne im Trockensubstanzgehalt und im Zuckergehalt ist bei 
— 70 bedeutend kleiner, als bei — 2°. Nur beim osmotischen Wert ist eine 
Verschärfung der Sortenunterschiede mit abnehmender Temperatur zu 
sehen. Der nächste Versuch umfaßt sieben Sorten, die nach ihrer Kälte- 
resistenz angeordnet sind (Tabelle 36). 

Der Trockensubstanzgehalt des Preßsaftes geht mit der Kältere- 
sistenz vollkommen parallel, ebenso der Gesamtzuckergehalt und der os- 
motische Wert. Keine Übereinstimmung mit der Winterfestigkeit ist bei 
den einzelnen Zuckerarten zu sehen. Durch die Abkühlung auf — 2° ord- 
nen sich aber auch diese in die ‚richtige‘ Reihenfolge. Die Spanne zwi- 
schen den extremen Sorten ist bei — 20 bedeutend größer. 
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Tabelle 35. Relativzahlen für Kochsaftbestimmungen bei progressiver Abkühlung. 


A. Mudra: 


(Janetzkis fr. Kreuzung L. = 100.) 
































Sorte Trockensubstanz | Gesamtzucker u “SU 
nach 14 Tagen bei 5° 
ES EE eee ee 129 182 110 
Janetzkisfr.Kr.L. . . . .. 100 100 100 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . 79 58 94 
Strubes Dickkopf . . . . . . 65 28 77 
Spanne 64 154 36 
nach 2 Tagen bei — 20 
EP PAT 138 204 122 
Janetzkis fr. Kr.L. . . . . . 100 100 100 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . 80 76 94 
Strubes Dickkopf . . . . . . 64 45 77 
Spanne . . . 74 159 45 
nach 5 Tagen bei — 2° 
SEES an are 145 203 132 
Janetzkisfr.Kr.L. . . . .. 100 100 100 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . 82 69 91 
Strubes Dickkopf . . . . . . 60 44 75 
Spanne . 85 159 57 
nach 2 Tagen bei — 7° 
ee ee 137 185 133 
Janetzkis fr. Kr.L. ..... 100 100 100 
Rimpaus fr. Bastard. . . . . 80 76 89 
Strubes Dickkopf . . . . . . 62 49 72 
Spanne . . 75 136 61 
Tabelle 36. Sortenbestimmungen. (Kochsaft.) Janetzkis fr. Kr. L. = 100. 
Gesamt- Osmot. 
Sorte Trs. Monosacch. | Disacch. Prag Wert 
nach 17 Tagen bei 8° 
Minhardi. ....... 141,6 107,6 205,8 154,4 130,1 
ah sl à or à 114,2 _ _- 123,2 104,6 
ion ks 108,3 116,0 92,4 104,8 103,5 
Janetzkis fr. Kr. L “ 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 
Ackermanns Bayernkönig. 94,2 111,3 60,8 84,7 100,0 
Yeoman II ...... 90,7 85,5 47,8 65,6 95,3 
Strubes Dickkopf . 81,3 64,5 72,4 70,2 | 95,2 
nach 4 Tagen bei — 2° 
A SR 141,7 120,3 144,7 141,3 133,5 
RE. Su a TS ra 113,4 116,1 115,9 119,7 111,2 
ee 109,6 111,2 102,2 109,5 102,4 
Janetzkis fr. Kr. L. é 100,0 100,0 100,0 100,0 100,0 
Ackermanns Bayernkônig. 85,3 70,8 56,6 | 60,3 96,0 
WOM SES ss sts 78,8 67,1 58,0 | 59,8 87,0 
Strubes Dickkopf . . 64,2 64,1 43,7 | 50,0 84,0 
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Tabelle 37. Sortenbesti gen. (Kochsaft.) Abhärtung: 30 Tage bei 5°, 
dann 3 Tage bei —2°. Janetzkis fr. Kr. L. = 100. 

Sorte oe Gesamtzucker | — 
sehn PR EEE RE TE 114,7 135,5 107,5 
ee, ae a 111,7 107,5 101,5 
oo Sy eee, ee 107,1 101,7 100,4 
Gee SOURS 444 LE . «bbb ole 104,7 100,1 100,7 
Ps tr. Me: ee ee TE 100,0 100,0 100,0 
en At BG roche 99,8 98,5 104,8 
CONE u: Aosta ee 96,3 98,3 100,0 
lg FP tect a a Zu 96,3 94,5 99,3 
|S ee era, enero 96,0 94,0 95,8 
nn 94,8 92,4 100,4 
Cie wees. 29008" fas tn pa 94,7 78,6 96,0 
i Ss, «corals wan docko 90,9 80,6 92,2 
Rd x d 88,1 75,0 91,5 
A mt iy Se 86,4 66,3 90,3 
Re 1.2 « pte Be 76,2 56,5 86,2 











In Tabelle 37 sind neben anderen auch eine Reihe von rumänischen 
Sorten und Linien geprüft. Die Analysenergebnisse sind recht be- 
friedigend. Buffum, eine äußerst resistente Sorte, steht an der Spitze, 
ihm folgen Saulescu B, und Cenad 117, die die größte Winterfestigkeit 
unter den heute in Rumänien angebauten Sorten aufweisen. Saulescu 
B, und Sandu-Aldea 22 folgen hinter diesen, ihre Stellung ist also eben- 
falls richtig. (Näheres über die wichtigsten rumänischen Sorten siehe 
SAULESCU 41.) 

Die Linien der Pflanzenzuchtstationen in Cluj und Odvos sind neu, 
infolgedessen ist ihre Kälteresistenz in der Praxis noch nicht genügend 
geprüft. Ardito, eine äußerst winterweiche italienische Sorte, liegt weit 
unter den übrigen. Wie die Bestimmungen zeigen, geht der osmotische 
Wert nicht bei allen Sorten parallel mit den übrigen Werten. Dies ist 
wahrscheinlich darauf zurückzuführen, daß infolge der großen Empfind- 
lichkeit der kryoskopischen Bestimmungen die Fehlerquellen bei dieser 
Methode zahlreicher sind als bei anderen Methoden. 

Es folgen nun noch zwei Tabellen (38 und 39), die die Bestimmungs- 
werte bei einigen rumänischen und russischen Sorten angeben. 

Aus allen diesen Bestimmungen läßt sich in Bezug auf die rumäni- 
schen Sorten entnehmen, daß sie eine Kälteresistenz ungefähr vom Aus- 
maß der deutschen Sorte Janetzkis fr. Kreuzung L. haben. Die Be- 
obachtungen aus der Praxis ergeben tatsächlich, daß Janetzkis fr. 
Kreuzung L. auch im rumänischen Klimagebiet als eine recht winterfeste 
Sorte betrachtet werden kann (SAULESCU 42). Tabelle 39 zeigt wieder, 
daß die meisten russischen Sorten über den winterfesten einheimischen 


Sorten liegen. 
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Tabelle 38. Sortenbestimmungen. (Kochsaft.) 
Abhärtung: 10 Tage bei + 10°, dann 4 Tage bei — 4°. 











Absolutzahlen Relativzahlen 
Sorte Gesamt- | Osmot. 
Trs. Tre Gesamt- Osmot. 
sucker Wert | zucker Wert 





Janetzkis fr. Kr. L.. . . 7,35 2,50 14,56 | 100 100 100 

















Cluj 2346 . . . . . .. 7,35 2,40 14,56 | 100 96,0 | 100 
BauBin 4 … Du, 7,14 2,34 14,44 97,1 93,6 99,2 
Tziganesti 714. . . .. 6,51 2,08 13,60 88,6 83,2 93,4 


Tabelle 39. Sortenbestimmungen. (Kochsaft.) 
Abhärtung: 14 Tage bei +5°, dann 3 Tage bei —2°. Janetzkis fr. Kr. L. = 100. 

















Sorte Trockensubstanz | Gesamtzucker er - cu 
Kharkoff 112. . . . . . .. 122,6 166,0 116,4 
eee à - Trent... 121,1 163,0 114,1 
Krasnokutskaja 527. . . . . 113,9 160,0 109,5 
kk we oo TETE 110,0 157,5 111,3 
Sn ts bre bse -+ à - 106,5 123,7 107,8 
0 a PTIT 105,4 123,7 109,0 
Kooperatorka. . . . . . .. 104,0 114,4 112,6 
WERBEN 5.» . 100,9 113,3 100,0 
Janetzkis frühe Kreuzung L. . 100,0 100,0 100,0 


Wir brauchen auf diese Versuche nicht weiter einzugehen, weil sie 
lediglich an neuem Sortenmaterial ältere Versuche ergänzen und bereiis 
Fucus die Möglichkeit, die Sorten nach ihrer Kältefestigkeit zu grup- 
pieren, hinreichend erörtert hat. 


IV. Diskussion. 
1. Das Wesen der Resistenz. 

Bei der Abhärtung der Weizenpflanze gegen niedrige Temperaturen 
spielen sich, wie die vorliegenden Untersuchungen zeigen, zwei Vorgänge 
bis zu einem gewissen Grade unabhängig voneinander ab. Die erste stellt 
eine direkte Parallele zu der Austrocknungserscheinung, eine Konzen- 
trationserhöhung des Zellsaftes infolge von Wasserentzug, dar, ohne daß 
eine Verschiebung im Mengenverhältnis der gelösten Körper eintritt. Der 
zweite besteht in einer Anhäufung von löslichen Kohlehydraten im Zell- 
saft, die auch bei genügender Feuchtigkeit, also ohne vorangehenden 
Wasserverlust zustande kommt. 

Da die Zuckeranhäufung die regelmäßigste Veränderung infolge des 
Kälteeinflusses darstellt, sei zuerst besprochen, woraus im Getreideblatt 
Zucker gebildet werden kann. 

Die Ansicht, daß die Entstehung des Zuckers in der Kälte auf eine 
Rückbildung aus Stärke zurückzuführen ist, trifft — wie TUMANOV (48) 
und WassıLJEw (53) gezeigt haben — nicht zu, da in Weizenblättern nur 
ganz unbedeutende Stärkemengen nachweisbar sind. 
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WassıLJEw glaubt, daß in Weizenblättern eine hydrolytische Spal- 
tung der Hemicellulosen eintritt. Er begründet diese Annahme durch die 
Beobachtung, daß die Getreidepflanze bei Wassermangel erhebliche 
Mengen Saccharose ansammelt. Es ist aber fraglich, ob die Saccharose 
als Spaltungsprodukt betrachtet werden kann. Ebensogut kann jedoch 
der Rohrzucker ein Aufbauprodukt sein, das aus Monosacchariden her- 
gestellt wird. Auch konnten wir in unseren Versuchen keine oder nur un- 
bedeutende Zuckeranhäufung infolge von Wassermangel beobachten. 
Allerdings ist dabei zu berücksichtigen, daß WassıLsew (53) seine Ver- 
suche in den Sommermonaten an älteren Pflanzen durchgeführt hat. 
Bei diesen Pflanzen, die vielleicht gegen Trockenheit empfindlicher sind 
als bei niedrigen Temperaturen herangezogene Keimpflanzen, könnte 
bei Wassermangel eine Hemmung der Polysaccharidsynthese eintreten, 
die eine Ansammlung von Zucker als Folge hätte. 

Die dritte Erklärung wäre die auch von TUMANOV (48) vertretene 
Ansicht, daß bei niedrigen Temperaturen der Assimilationsprozeß die 
Überhand über die dissimilatorischen Vorgänge gewinnt. Wenn wir in 
Betracht ziehen, daß nach Feststellungen von Tumanov der Abhärtungs- 
vorgang nur bei Licht stattfindet, so erscheint diese Annahme als die 
richtigste und zwangloseste Erklärung der Zuckeranhäufung. Auch eine 
Reihe von Literaturangaben sprechen für diese Annahme. So wissen wir, 
daß der Gasaustausch bei niedrigen Temperaturen ungehindert vor sich 
gehen kann, da die Temperatur keinen Einfluß auf die Spaltöffnungs- 
bewegung ausübt (KERL 15). Auch die Zahlen aus LUNDEGARDHs (24) 
Assimilationsversuchen zeigen, daß die Stomata bei niedrigen Tem- 
peraturen geöffnet sein können. Wenn die Photosynthese im allgemeinen 
mit sinkender Temperatur abnimmt, so zeigt dafür die Pflanze eine bes- 
sere Ausnützung des CO,- und-des_Lichtfaktors ( Yoskı 55, LUNDE- 
GÄRDH 24). 

EBRKE (8) findet, daß der Überschuß an Kohlehydraten bei einigen 
Algen sich mit sinkender Temperatur vergrößert. Auch das Optimum 
der Assimilation wird um so mehr nach niedrigeren Temperaturen hin 
verschoben, je geringer die Lichtintensität ist. Diese Beobachtung 
könnte sich auch auf die Assimilation der jungen Weizenpflanze während 
des Winters anwenden lassen. NEWTON u. ANDERSON (33) untersuchen 
die Atmungsintensität des Weizens bei +70, 0° und —7° und finden, daß 
sie am größten ist bei +70, kleiner bei 0° und sehr stark verringert bei 
—7°. Alle diese Befunde sprechen dafür, daß die bei niedrigen Tem- 
peraturen angesammelten Zuckermengen ihre Entstehung der Photo- 
synthese verdanken. Es fragt sich nun, wodurch die Sortenunterschiede 
bedingt werden. 

Die Untersuchungen von BELJAKOFF (4) an zwei Gerstensorten haben 
gezeigt, daß die anpassungsfähigere Sorte bei suboptimalen Tempera- 
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turen einen viel gleichmäßigeren Verlauf der Assimilationskurve aufweist; 
auch liegt das Optimum der Temperatur bei dieser Sorte um 10° tiefer 
als bei der empfindlicheren Sorte. Eine plötzliche Temperatursenkung 
verursacht einen Schock in der Assimilation, von dem sich die ‚resistente‘ 
Sorte schneller erholt. Aus den vorliegenden Versuchen geht weiterhin 
hervor, daß eine Sorte um so später auf eine Abkühlung reagiert, je 
weniger winterfest sie ist. Die Reaktionskurven zeigen eine große Ähn- 
lichkeit mit den Transpirationskurven, die MoTHes (30) für Pflanzen mit 
verschiedener Dürreresistenz angibt. Auch hier setzt eine Einschränkung 
der Transpiration bei sukkulenten Pflanzen später ein als bei xero- 
morphen. Die Atmungsintensität nimmt bei resistenten Sorten bei 
Temperatursenkung ebenfalls schneller ab als bei nichtresistenten 
(NEWTON u. ANDERSON 33). 

Wie schon erwähnt, konnte in den vorliegenden Versuchen eine Neu- 
bildung von Zucker nur bei Temperatursenkung beobachtet werden. 
Wassermangel hatte bei konstanter Temperatur nur eine unwesentliche 
Veränderung des Zuckergehaltes zur Folge. Dagegen wurde beobachtet, 
daß die Zuckeranhäufung in der Kälte schneller und gleichmäßiger vor 
sich geht, wenn die Pflanzen bei hoher Luft- und Bodenfeuchtigkeit 
herangezogen werden. Aber auch in dieser Beziehung machen sich be- 
deutende Sortenunterschiede bemerkbar, in dem Sinne, daß die Zucker- 
anhäufung bei nicht resistenten Sorten in viel stärkerem Maße durch 
günstige Feuchtigkeitsverhältnisse angeregt wird als bei resistenten. 

Der zweite wichtige Vorgang, der bei niedrigen Temperaturen be- 
obachtet wird, ist eine Erhöhung der Zellsaftkonzentration infolge von 
Wasserverlust. Auf welche Weise diese Konzentrationserhöhung zu- 
stande kommt, ist nicht näher bekannt. Wahrscheinlich handelt es sich 
aber bei dieser Erscheinung um eine spezifische Kältewirkung, wodurch 
die Wasseraufnahmefähigkeit der Wurzel herabgesetzt wird, während 
die Transpiration anhält, wie dies schon Sacus (40) für einige tropische 
Gewächse nachweisen konnte. Die Abnahme der Wassersättigung bzw. 
der Hydratur (WALTER 52) geht — ähnlich wie die Zuckeranhäufung — 
viel schneller bei den winterfesten Typen vor sich. 

Es fragt sich nun, auf welche Weise die besprochenen zwei Vorgänge 
die Kälteresistenz der Pflanze beeinflussen können. 

Zuckeranhäufung und Abnahme der Hydratur haben zunächst eine 
Erhöhung des osmotischen Wertes zur Folge. AKERMAN (1) ist auf Grund 
ähnlicher Ergebnisse der Ansicht, daß die Schutzwirkung dieses Vor- 
ganges hauptsächlich darin besteht, daß eine letale Eisbildung ver- 
hindert wird. Ob nun die gebildeten Eiskristalle wasserentziehend oder 
mechanisch koagulierend wirken (Maxımov 27, STILES 46), die Herab- 
setzung der Eisbildung hat sicherlich eine große Bedeutung für die Zelle. 
Eine Berechnung an dem in den Tabellen 17—23 aufgeführten Material 
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ergibt, daß bei —7° bei Minhardi etwa 30%, bei Strubes Dickkopf etwa 
16% des Zellwassers in ungefrorenem Zustand verbleiben müssen, da bei 
dieser Temperatur der osmotische Wert von Minhardi 25,47 Atm., von 
Strubes Dickkopf nur 13,72 Atm. beträgt. Dagegen ergibt sich für die 
Konzentration, die der Preßsaft dieser Sorten bei +50 aufweist, ein be- 
deutend kleinerer Unterschied. Der osmotische Wert bei dieser Tem- 
peratur beträgt 13,12 Atm. bei Minhardi und 8,91 Atm. bei Strubes 
Dickkopf. Würde man daher die Pflanzen in diesem Stadium plötzlich 
auf —-7° abkühlen, so würden bei Minhardi etwa 15%, bei Strubes Dick- 
kopf etwa 10% des Zellwassers ungefroren bleiben. In diesem Falle 
müßte sich also die Kälteresistenz der Sorte Minhardi nicht wesentlich 
von der des Strubes Dickkopf unterscheiden, tatsächlich ist aber Minhardi 
bei jeder Temperatur bedeutend resistenter als Strubes Dickkopf. Auch 
direkte Bestimmungen der bei einer Temperatur gebildeten Eismenge 
mit Hilfe des Dilatometers (LEBEDINCEW 19) zeigen, daß die gefundenen 
Unterschiede nicht zur Erklärung der verschiedenen Kälteresistenz der 
Sorten ausreichen. Wir glauben daher, daß die Schutzwirkung des 
Zuckers und des erhöhten osmotischen Wertes darin zu suchen ist, daß 
diese eine entwässernde Wirkung auf das Zellplasma ausüben, wodurch 
dessen Widerstandsfähigkeit gegen irreversible Veränderungen (Koa- 
gulation) erhöht wird. 

Nach WALTER (50) hängt der Quellungszustand des Plasmas von dem 
osmotischen Wert des Zellsaftes ab. Eine Erhöhung des osmotischen 
Wertes des Zellsaftes bedingt eine Abnahme des Quellungszustandes des 
Protoplasmas. Wir wissen aber, daß die Widerstandsfähigkeit des 
Plasmas gegen äußere Einflüsse durch Entquellung bedeutend erhöht 
werden kann (LEPESCHKIN 21, LINSBAUER 22, WEBER 54). Die in 
dieser Arbeit vorliegenden Stickstoffbestimmungen zeigen ebenfalls, daß 
durch die Abkühlung zwar die Stickstoffbilanz der Pflanze nicht wesent- 
lich beeinflußt wird, daß aber qualitative Veränderungen auftreten, 
durch welche die Plasmastoffe eine bedeutende Stabilität erlangen. Die 
künstliche Erhöhung der Kälteresistenz durch Welken (Tumanov 48) 
oder durch Zugabe verschiedener Lösungen (AKERMAN 1, Maximov 26) 
beruht in der Hauptsache auf dem gleichen Vorgang, wie bei der natür- 
lichen Abhärtung, auf einer Entwässerung des Protoplasmas. Alle Fak- 
toren, die die Ausbildung wasserreicher Organe begünstigen, haben eine 
Herabsetzung der Kälteresistenz zur Folge, da in diesem Falle die Pflanze 
nicht fähig ist, die Entwässerung des Zellplasmas in der gleichen Zeit vor- 
zunehmen, wie Pflanzen mit xeromorphen Organen. Einer von diesen 
Faktoren ist der N-Überschuß im Boden. Während bei hohen N-Gaben 
die Pflanzen wasserreiche Blätter entwickeln, die gegen Kälte äußerst 
empfindlich sind (ARLAND 2), bilden sie bei N-Mangel xeromorphe Or- 
gane aus, die Blätter weisen einen niedrigen Wassergehalt auf und haben 
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einen hohen osmotischen Wert (MoTHEs 30). Wassermangel im Boden 
begünstigt ebenfalls die Kälteresistenz der Pflanzen. Es ist praktischen 
Landwirten zur Genüge bekannt, daß in trockenen Jahren oder an trocke- 
nen Standorten die Auswinterungsschäden in der Regel bedeutend kleiner 
sind!. Der Grund dieser Erscheinung kann ebenfalls kein anderer sein, 
als daß bei Wassermangel gewachsene Pflanzen einen höheren os- 
motischen Wert aufweisen und infolgedessen ein stärker entquollenes 
widerstandsfähigeres Plasma haben. 

Die Hydraturverhältnisse in der Pflanze haben sicherlich nicht nur 
auf die Blattorgane einen Einfluß, sondern auch auf das Wurzelsystem. 
Die erheblichen Sortenunterschiede, die KoKKONEN (18) in Bezug auf die 
Dehnungs- und Zerreißfestigkeit der Roggenwurzel findet, dürften eben- 
falls mit den osmotischen Verhältnissen in Zusammenhang stehen, um 
so mehr, als der Autor solche Unterschiede nur in den Wintermonaten 
findet. Die Dehnungs- bzw. Zerreißfestigkeit der Wurzel nimmt im 
Frühjahr, wenn die Wasserverhältnisse im Boden günstiger werden, 
immer mehr ab. Da nach zahlreichen Untersuchungen (WALTER 52, 
Morues 30, Maximov 27 u. a.) das Wachstum bei hohen osmotischen 
Werten zu kompakteren, kleinzelligeren Geweben führt, und wir solchen 
Geweben eine höhere mechanische Resistenz gegen Dehnung und Zer- 
reißung zumuten dürfen, erscheint der angedeutete Zusammenhang 
durchaus wahrscheinlich. 

NEWTON (32), MEYER (28) und andere bringen die Kälteresistenz der 
Pflanzen mit dem Wasserbindungsvermögen der Zellkolloide in Zu- 
sammenhang. Sie begründen ihre Annahme damit, daß die Pflanzen im 
Winter einen großen Anteil ‚„unauspreßbares‘‘ Zellwasser haben, d. h. 
beim Auspressen lebender Gewebe ein großer Teil des Wassers im Preß- 
rückstand zurückbleibt. Wie aber schon WALTER (52) darauf hinweist, 
handelt es sich bei diesen Versuchen um eine Erhöhung des Filtrations- 
widerstandes bei abgehärteten Pflanzen. Wir haben im methodischen 
Teil ebenfalls gezeigt, daß der aus unzerkleinerten Blättern gewonnene 
Preßsaft für Untersuchungszwecke unbrauchbar ist. Möglicherweise 
spielt hier auch die Permeabilität eine Rolle, die bei Pflanzen mit stark 
entquollenem Plasma wahrscheinlich kleiner ist als bei unabgehärteten 
wasserreichen Pflanzen. Würde das gebundene Wasser mit so großer 
Kraft zurückgehalten, daß es der Eisbildung entgeht, so müßte der 
kolloidhaltige Preßsaft einen höheren osmotischen Wert aufweisen als 
derjenige, in welchem die Kolloide zum Koagulieren gebracht worden 
sind. Wir konnten jedoch nur unbedeutende Unterschiede zwischen 
Vollsaft und enteiweißtem Saft nachweisen, die auch dadurch erklärt 


1 Wenn SAULESCU (44) angibt, daß die Winterfestigkeit des Weizens durch 
eine dichtere Aussaat erhöht wird, so ist das nur dadurch zu erklären, daß der 
Standort infolge des dichteren Pflanzenbestandes trockener wird. 
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werden können, daß durch Ausfällung der Kolloidsubstanzen ein Teil der 
kristalloiden Körper mitgerissen wird. Wenn daher NewTrox (31) durch 
die Kryoskopmethode deutliche Sortenunterschiede findet, so beweist das 
noch nicht, daß sie für die Kälteresistenz von Bedeutung sind. 

Zusammenfassend können wir also sagen, daß alle inneren und äuße- 
ren Faktoren, die eine Erhöhung des osmotischen Wertes bedingen, Ver- 
änderungen im kolloidalen Zustand der Zelle hervorrufen, durch welche 
die Widerstandsfähigkeit des Plasmas gegen irreversible Schädigungen 
erhöht wird. Daß durch diese Veränderungen nicht nur die Kolloide 
selbst, sondern alle übrigen Zellbestandteile betroffen werden, liegt auf 
der Hand. Vor allem gilt dies von den lebenswichtigen Enzymen und 
Katalysatoren, deren Tätigkeit nicht unabhängig vom kolloidalen Zu- 
stand des Plasmas verlaufen kann. Einige Versuche zeigen wenigstens 
andeutungsweise, daß auch die H'-Konzentration durch derartige Um- 
setzungen geändert werden kann. Wenn wir auch die Annahme einer 
Säurekoagulation ablehnen müssen, so sei ausdrücklich darauf hinge- 
wiesen, daß durch die Konzentrationsänderungen auch Verschiebungen 
der elektrischen Potentiale in der Zelle zustande kommen müssen, die 
über die vitalen Redoxsysteme den Stoffwechsel richtend beeinflussen 
können. Wir können uns daher der Ansicht von SCHAFFNIT u. LÜDTKE 
(45) nicht anschließen, daß die kolloidchemischen Veränderungen zu- 
sätzlicher Art sind, und daß sie als sekundäre Erscheinungen aufzufassen 
sind. Vielmehr glauben wir, daß die besprochenen Erscheinungen das 
Primäre sind, die sowohl den Kältetod und die Kälteresistenz, wie 
auch die Stoffwechselvorgänge bedingen und beeinflussen. 


2. Die praktische Anwendbarkeit der Bestimmungsmethoden. 

Die an verschiedenen Sorten ausgeführten Bestimmungen lassen 
einige Schlüsse betreffs der Ermittelung der Frosthärte zu. Mit dieser 
Fragestellung haben sich schon verschiedene Autoren eingehend befaßt 
(ÂkERMAN 1, Bystrixov 5, Fucus 10, 11, Gassner u. GoEZE 12, Lure 
23, Martin 25, Newton 31, 32, THOENES 47, TUMANOV 48 u. a.). Be- 
sonders zwei Methoden wurden eingehend gepriift, die Bestimmung des 
Zuckergehaltes der Blätter und die Bestimmung des Trockensubstanz- 
gehaltes des PreBsaftes mit Hilfe des Refraktometers. Letztere von 
Roemer, RuDoRF und Lve (38, 39) vorgeschlagene Methode wurde von 
Fucus einer mehrjahrigen Priifung unterzogen, wobei er beim Winter- 
weizen im allgemeinen eine hinreichend gute Ubereinstimmung mit der 
Erfahrung findet. Er unterstreicht allerdings die Tatsache, daß der 
Wert der Refraktometerbestimmungen sehr stark von den Anzucht- 
bedingungen und dem Abhärtungsgrad der Pflanze abhängt. Auf Grund 
unserer Versuche sind wir ebenfalls zu der Überzeugung gelangt, daß an 
Freilandpflanzen ausgeführte Bestimmungen eine Unterscheidung von 
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Sorten, die in Bezug auf ihre Kälteresistenz einander naheliegen, nicht 
immer gestatten (zumindest ist die Mittelbildung aus einer großen Zahl 
von Versuchen innerhalb einer Kälteperiode erforderlich). Daß dies aber 
an den im Felde unkontrollierbaren und äußerst schwankenden Ver- 
suchsbedingungen liegt, wird ohne weiteres klar, wenn wir die Bestim- 
mungen an Gewächshausmaterial betrachten. GASSNER u. GoEz& (12) 
wenden sich gegen die Refraktometermethode, geben aber selbst zu, daß 
die winterfestesten Sorten von den winterweichen immer und in jeder 
Versuchsanstellung zu trennen waren. Auch die wenigen, von ihnen auf- 
geführten Sortenbestimmungen ergeben eine gute Übereinstimmung 
mit der Kälteresistenz der Sorten. Wir sind daher der Ansicht, die auch 
Fucus (11) vertritt, daß angesichts der Einfachheit und der raschen 
Handhabung das Refraktometer ein wertvolles Hilfsmittel bei der Züchtung 
kälteresistenter Sorten darstellt. Dem Züchter kommt es in erster Linie 
darauf an, aus einem sehr großen Material einige wenige Stämme heraus- 
zufinden, die sich durch eine große Kälteresistenz auszeichnen. Bei dieser 
Arbeit kann das Refraktometer sicherlich gute Dienste leisten. Neben 
möglichst gleichen Anzuchtbedingungen ist allerdings auch der Preßsaft- 
gewinnung eine besondere Aufmerksamkeit zu schenken. Die Fehler- 
möglichkeiten sind im Kochsaft am geringsten, diese Methode gibt daher 
die sichersten Ergebnisse. 

Für eine feinere Differenzierung kommt in erster Linie die Zucker- 
bestimmung in Betracht, wie dies schon aus den Arbeiten von ÄKER 
MAN (1) hervorgeht. Die Bestimmungen dieses Autors beschränken sich 
auf die Bestimmung des reduzierenden Zuckers (vgl. LEHMANN 20). Auf 
Grund unserer Versuche nehmen wir allerdings an, daß ein Teil der 
Disaccharide hydrolysiert und als reduzierender Zucker mitbestimmt 
wurde. Da in den meisten Fällen eine gewisse Ähnlichkeit zwischen dem 
Verlauf der Monosaccharide mit den Gesamtzuckerwerten besteht, er- 
scheint die gute Übereinstimmung der Versuche AKERMANs mit der Feld- 
bonitierung. durchaus verständlich. Die gesonderte Bestimmung von 
Gesamtzucker und reduzierendem Zucker ist aber unbedingt vorzu- 
ziehen. 

Die kryoskopische Bestimmung der Preßsaftkonzentration ist eben- 
falls recht brauchbar, jedoch lassen sich durch diese Methode feinere 
Sortenunterschiede nicht erfassen, wahrscheinlich deshalb, weil die Feh- 
lergrenze höher liegt als bei anderen Methoden. 

Wie schon früher gezeigt wurde, werden die Bestimmungswerte neben 
der Temperatur auch von den Feuchtigkeitsverhältnissen stark beein- 
flußt. Es wird also bei solchen Untersuchungen besonders darauf zu 
achten sein, daß das gesamte Pflanzenmaterial möglichst unter gleichen 
Feuchtigkeitsbedingungen herangezogen wird. Die Lichtverhältnisse 
müssen recht günstig sein. Es zeigte sich während der Versuche, daß 
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an trüben Tagen die Sortenunterschiede nicht so gut zum Ausdruck 
kommen wie bei hoher Lichtintensität. 

Was die Anzuchttemperatur betrifft, so wurde die beste Differen- 
zierung erzielt durch Anzucht der Pflanzen bei 5—10° während 10 bis 
20 Tagen, mit einer anschließenden Abkühlung auf —2° während 
3—4 Tagen. Bei stärkerer Abkühlung können Störungen der physiologi- 
schen Vorgänge auftreten, die nicht im gleichen Sinne wie der Abhär- 
tungsvorgang verlaufen. 


8. Schlußbetrachtungen. 


Nach unseren heutigen Kenntnissen verstehen wir unter Kälte- 
resistenz im physiologischen Sinne die Fähigkeit der Pflanze, durch 
chemisch-physikalische Prozesse die Grundlage ihres Lebens, das Proto- 
plasma, gegen die Kälteschäden zu schützen. Alle Abhärtungserschei- 
nungen laufen im Pıinzip darauf hinaus, die Widerstandsfähigkeit 
des kolloidalen Plasmakomplexes, wahrscheinlich durch allmähliche 
Entquellung zu erhöhen. Genetisch betrachtet ist also nicht die Wider- 
standsfähigkeit als solche vererbbar, sondern diejenigen Anlagen, die die 
verschiedenen Vorgänge in die Wege leiten, durch welche die Wider- 
standsfähigkeit des Plasmas erhöht werden kann. Die Erkenntnis, daß 
die Kälteresistenz eine polymere Eigenschaft ist (Nırson-EHLE 36, 
SAULESOU 43 u. a.), läßt es annehmen, daß die Abhärtung der Pflanze 
gegen Kälte durch viele verschiedene und voneinander unabhängig ver- 
erbbare Vorgänge bedingt ist. Wir haben in der vorliegenden Arbeit ge- 
zeigt, daß bei der Abhärtung tatsächlich verschiedene Vorgänge vor sich 
gehen können. Von diesen sind vor allem zwei wichtig: die Abnahme 
der Hydratur durch Wasserverlust und die Anhäufung von löslichen 
Kohlehydraten, die ebenfalls eine Abnahme der Hydratur zur Folge hat, 
jedoch ohne Wasserverlust. Findet nun ersterer Vorgang statt, so be- 
dingt die zunehmende Konzentration der osmotisch wirksamen Stoffe 
eine Plasmaentquellung, wodurch die Widerstandsfähigkeit der Zell- 
kolloide gegen irreversible Veränderungen erhöht wird. Tritt letztere 
Erscheinung ein, so findet der gleiche Vorgang statt. Da jedoch, wie aus 
den Untersuchungen von FISCHER u. SYKES (9) hervorgeht, der Rohr- 
zucker eine besonders hohe Entquellungsfähigkeit aufweist, wird der 
gleiche Effekt bei kleinerem osmotischen Wert erreicht als im ersten 
Fall. Unter normalen, nicht allzu hohen Feuchtigkeitsbedingungen 
finden beide Vorgänge statt. Wenn sie quantitativ parallel gehen, so ist 
die Wirkung der Zuckeranhäufung größer als die der Hydraturab- 
nahme, wodurch die große Bedeutung der Zuckeranhäufung für die 
Kälteresistenz verständlich wird. 

Ein anderer Faktor, der den Abhärtungsvorgang beeinflußt, ist 
weiterhin die Fähigkeit, von den beiden untersuchten Zuckerarten den 
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nichtreduzierenden Zucker in stärkerem Maße anzusammeln, der von 
allen Zuckerarten die größte entquellende Wirkung aufweist. 

Ferner dürfte auch die spezifische Zusammensetzung der Plasma- 
kolloide von Bedeutung sein. Untersuchungen in dieser Richtung können 
heute noch nicht durchgeführt werden, weil wir keine Methoden zur Iso- 
lierung der Eiweißkomponente besitzen. Es besteht aber kein Grund, 
anzunehmen, daß die Plasmastoffe bei allen Sorten die gleiche chemische 
Zusammensetzung haben. 

Außer diesen Faktoren spielen — wie von verschiedenen Autoren 
festgestellt wurde — auch die Nährstoffverhältnisse eine bedeutende 
Rolle. Bekanntlich ist die Aufnahmefähigkeit für Nährstoffe bei den 
verschiedenen Sorten ganz verschieden, und so können wir es uns leicht 
vorstellen, daß Sorten, die für die Kälteresistenz ungünstige Substanzen 
(Stickstoff) in stärkerem Maße aufnehmen, etwas von ihrer Kälteresistenz 
einbüßen. 

Dies ist vielleicht der Grund dafür, daß ein und dieselbe Sorte in ver- 
schiedenen Jahren und verschiedenen Standorten nicht immer den 
gleichen Resistenzgrad zeigt. So fand SAULESCU (42), daß die Sorte 
Ackermanns Bayernkönig sich in Rumänien als eine winterfeste Sorte er- 
wiesen hat, während sie in Mitteldeutschland als eine Sorte mit unge- 
nügender Winterfestigkeit angesehen wird. Auch in Ostpreußen wurde 
bei dieser Sorte eine bessere Kälteresistenz beobachtet, als sie in Mittel- 
deutschland festgestellt wurde (KLEIN 17). 

Wenn wir die bisher besprochenen Ergebnisse und Theorien zu- 
sammenfassen, so können wir das genetische und physiologische Bild der 
Kälteresistenz etwa folgendermaßen darstellen: 

Auf Grund der bisherigen Untersuchungen kommen folgende Anlagen 
oder Anlagenkomplexe für die Kälteresistenz in Betracht: Abnahme der 
Hydratur in der Kälte, erhöhte CO,- und Lichtausniitzung in der Kälte, 
Einschränkung der Atmung, Einschränkung der Synthese, überwiegende 
Anhäufung von Disacchariden, spezifische Zusammensetzung der Plas- 
makolloide, spezifische Nährstoffaufnahmefähigkeit. Durch die Kombi- 
nation dieser Anlagen ergeben sich alle möglichen Abstufungen von 
höchster Winterfestigkeit, bis zu einem vollkommenen Fehlen der 
Resistenz. 

In Wirklichkeit wird wahrscheinlich mit einer noch größeren Zahl von 
Anlagen zu rechnen sein, da alle bisher durchgeführten Vererbungsver- 
suche eine Aufspaltung in Form einer Variationskurve ergaben. Diese 
Erkenntnis ist nicht nur für den Physiologen von Bedeutung, auch der 
praktische Züchter kann daraus wichtige Schlüsse ziehen, und zwar 
erstens, daß er bei der Bestimmung der Frosthärte am besten mehrere 
Methoden gleichzeitig verwenden muß, von denen jede einige, zum min- 
desten aber einen der wichtigsten Faktoren erfaßt, und zweitens, daß ihm 
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die Möglichkeit gegeben ist, verschiedene Anlagen, die, auf mehrere Sorten 
verteilt, an sich unwirksam sind, durch Kombinationszüchtung in einer 
Sorte zu vereinigen. 

V. Zusammenfassung. 

1. Es wurden mehrere Sorten mit verschiedener Kälteresistenz auf ihr 
Verhalten bei niedrigen Temperaturen hin untersucht. Es wurden er- 
mittelt: der Trockensubstanzgehalt, der Gehalt an löslichen Kohle- 
hydraten (Mono- und Disacchariden), der Gehalt an löslichen und fäll- 
baren N-haltigen Substanzen, der Aminosäurengehalt, der Gehalt an 
titrierbaren Säuren, der osmotische Wert, die Pufferung und der iso- 
elektrische Punkt. 

2. Die Analysen wurden teils an Blättern, teils an Preßsaft durch- 
geführt. Die methodischen Versuche ergaben, daß die Analysenergeb- 
nisse im Preßsaft in hohem Maße von der Art der Preßsaftgewinnung 
abhängig sind. 

3. Bei niederen Temperaturen treten in der chemisch-physikalischen 
Zusammensetzung der Pflanze folgende Veränderungen ein: Abnahme 
des Wassergehaltes, Neubildung von löslichen Kohlehydraten, insbe- 
sondere von nichtreduzierenden Zuckern, Abnahme der löslichen N- 
Verbindungen auf Kosten des fällbaren Stickstoffs, Erhöhung des os- 
motischen Wertes und der Pufferung des Preßsaftes und Erhöhung der 
Stabilität der Plasmakolloide. 

4. Die Ursache dieser Veränderungen ist neben einer spezifischen 
Kältewirkung auch eine Dürrewirkung. Erstere bewirkt die Anhäufung 
von löslichen Kohlehydraten, letztere die allgemeine Konzentrations- 
erhöhung. 

5. Die Erhöhung der Stabilität der Plasmakolloide erklärt sich da- 
durch, daß durch die Zunahme des osmotischen Wertes des Zellsaftes 
eine Plasmaentquellung eintritt. Dieser Vorgang wird als die eigentliche 
Ursache der Abhärtung angesehen. 

6. Die genannten Vorgänge kommen bei winterfesten Sorten stärker 
zum Ausdruck als bei winterweichen. Es besteht damit die Möglichkeit, 
durch eine chemische oder physikalische Analyse die Kälteresistenz einer 
Sorte auf indirektem Wege zu bestimmen. Die einfachste Methode ist die 
Bestimmung der Zellsaftkonzentration mit Hilfe des Refraktometers. 
Eine feinere Differenzierung, als sie die Refraktometermethode ermög- 
licht, ergibt sich durch die Bestimmung der Zuckerkonzentration. 

7. Für die praktische Nutzanwendung erweist sich die Vorbereitung 
des Materials unter ganz gleichen, genau kontrollierbaren Bedingungen 
erforderlich. Diese erfolgt am zweckmäßigsten durch eine Abhärtung der 
Pflanzen bei +50 bis +10° während mindestens 10 Tagen und Ab- 
kühlung auf —2° während 3—4 Tagen bei möglichst günstigen Licht- 
bedingungen. 
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ÜBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN 
DER LAUBBLÄTTER. II. 


Von 
A. SEYBOLD. 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. September 1932.) 


A. Einleitung. 

Als Grundversuch optischer Untersuchungen an Laubblättern kann 
die quantitative Messung der Lirhtabsorption gelten. Da eine ener- 
getische Messung der Absorption bei den exothermen und endothermen 
physiologischen Vorgängen (Atmung, CO,-Assimilation) des lebenden 
Blattes große technische Schwierigkeiten bietet, bestimmt man die Ab- 
sorption A indirekt aus der Gleichung 

A = 100—(T +R), 

wobei 7 die transmittierte, R die reflektierte 
Lichtenergie ist und die auf das Blatt auffal- 
lende Lichtenergie = 100 gesetzt wird. Wählt 
man die Versuchsanordnung so einfach wie 
möglich, so läßt man ein paralleles Lichtstrah- 
lenbündel senkrecht auf eine Blattfläche auf- 
fallen und bestimmt die transmittierte bzw. 
reflektierte Lichtenergie, die man in Prozenten 
des auffallenden Lichtes auszudrücken pflegt. mines. 
Das optisch inhomogene Laubblatt ergibt eine der Lichttransmission und Re- 
diffuse Lichttransmission und Lichtreflexion. a ae BE dut 
Die Abb. 1 gibt schematisiert die Verhältnisse 

wieder. Will man z. B. das gesamte durchgelassene Licht messen, so 
muß die Lichtauffangfläche des Meßinstrumentes (Thermosäule, Photo- 
zelle, Bolometer) möglichst nahe an die Blattfläche herangebracht wer- 
den (Abb. la. . . a), damit kein Teil des Lichtes die Auffangfläche nicht 
trifft. Befinden sich die Thermosäule, die Photozelle oder das Bolometer 
in einiger Entfernung von der Blattfläche (Abb. 16... 6), so wird nur 
ein Teil des transmittierten Lichtes erfaßt. Ist der Abstand hingegen 
genügend klein (Abb.la...a) und wird außerdem die Wirkung der 
Wärmeemission des Blattes eliminiert, so kann man mit Hilfe der ener- 
getischen Methoden richtige Meßresultate erhalten. Dies dürfte aus 
meiner I. Mitteilung (SEYBOLD 1932) hervorgehen. 
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Die Meßmethoden, mit welchen die gesamte transmittierte bzw. die 
reflektierte Lichtenergie erfaßt wird, sollen künftig Integralmethoden 
genannt werden. Ihnen sollen die Differentialmethoden gegenübergestellt 
werden. Diese sind dadurch gekennzeichnet, 
L daß sie die Lichtverteilung des transmittierten 
bzw. reflektierten Lichtes in einem bestimmten 
Abstand vom Blatte an bestimmten Stellen 
angeben. Gemäß der Abb. 2 kann auf einem 
Kreis ein lichtabsorbierendes Instrument 
(Thermosäule, Photozelle, Bolometer) bewegt 
werden, wodurch sich die differentiale Vertei- 
lung des transmittierten und reflektierten Lich- 
tes messen läßt. Da die Lichtenergie in diesem 
Falle selbst bei starkem auf das Blatt auf- 
fallendem Licht außerordentlich klein ist, stel- 
= pe rene len sich einer differentialen Messung der Trans- 
Les 5 His Les mission und der Reflektionerheblichetechnische 
fallender Lichtstrahl, P Photo. Schwierigkeiten entgegen, die nur mit Hilfe ge- 
zelle. Weitere Erklärung s. Text. eioneter Apparaturen zu bewältigen sind. 

In der vorliegenden Mitteilung soll zunächst die Beschreibung einer 
Integralmethode zur Bestimmung des reflektierten Lichtes erfolgen. Mit 
den Differentialmethoden werden sich weitere Arbeiten befassen. 

Ergänzend sollen in dieser Arbeit weitere 
Versuche über die Lichttransmission mitgeteilt 
werden, aus denen sich sodann mit den Ergeb- 
nissen der Reflexionsmessungen die Absorp- 
tionsverhältnisse der Laubblätter entwickeln 

5 lassen. 








B. Die Apparatur. 

Integrativ läßt sich die Lichtreflexion eines 
Laubblattes wohl kaum anders erfassen als 
durch eine Sammlung des diffusen Lichtes. In 
der I. Mitteilung wurde u. a. zur Messung des 
transmittierten Lichtes eine kugelförmige Pho- 
tozelle (Tungsram Nava R) verwandt, bei der 
Abb. 3. Photozelle zur Messung gemäß Abb. 3 (vgl. Abb. 8, I. Mitteilung) die 
D nn Ee divergierenden, transmittierten Lichtstrahlen 
Die Pisile Bene Strahlen- an einem Silberspiegel auf den kathodischen 
a Natriumbelag reflektiert wurden. Mutatis mu- 

tandis ließ sich die Reflexion der Laubblätter bestimmen. Da die Kon- 
struktion einer konkaven Halbkugelphotozelle zu kostspielig war (eine 
Sonderanfertigung einer geeigneten Thermosäule kam ebenfalls nicht in 
Frage), wurde das vom Blatt reflektierte Licht an einem rotationsellip- 


























Uber die optischen Eigenschaften der Laubblätter. II. 481 


soidischen Konkavsilberspiegel in die kugelförmige Photozelle zurück- 
geworfen. Den Hohlspiegel ließ ich in einer feinmechanischen Werk- 
stätte aus einem Messingblock auf einer Spezialdrehbank ausdrehen. 
Das Messing wurde obertlächenversilbert, der konkave Teil, der als 
Hohlspiegel wirken sollte, auf Hochglanz poliert. Die Abb.4 und 5 geben 
die Größenverhältnisse und die Versuchsanordnung wieder. 

Die Kugel der Photozelle wurde so weit in den Hohlspiegel hinein- 
geschoben, daß eine bestimmte Stelle der Kugeloberfläche in den Brenn- 
punkt F, (Abb. 4) des Rotationsellipsoids fiel. Diese Stelle ist mit einem 
etwa 6 mm im Durchmesser großen, schwarzen Papierscheibchen beklebt 
worden, auf welchem sodann etwa gleich große, mit dem Korkbohrer 
ausgestanzte Blattstückchen 
aufgeklebt werden konnten. 
Das durch das Blatt transmit- 
tierte Licht wurde jedenfalls 
durch das schwarze Papier 
absorbiert. Den Vorteil der 
Photozellen, gegen Wärme- 
emission unempfindlich zu 
sein, hob ich wohl bereits in 
meiner I. Mitteilung zur Ge- 
nüge hervor. 

Den theoretischen Strah- 


lengang der Versuchsanord- Abb.4. Versuchsanordnung zur Messung des reflek- 
- tierten Lichtes. (Schematische Darstellung.) L auf- 

nung erhellt am besten die sallender Lichtstrahl, S Konkavsilberspiegel, Fı und 
3 ned & - F2: dessen Brennpunkte, in F' befindet sich das Blatt- 

Abb. 4; weitere Einzelheiten „ckchen, Phe Photozelle, A Anode, K Kathode, Si 


siehe Abbildungstext. und &: Stative. 

Da der Silberspiegel keine 100%ige Reflexion hat (ein Teil des reflek- 
tierten Lichtes fällt in das Eintrittsloch des einfallenden Lichtstrahles), 
an der Glasoberfläche der Photozelle Reflexion und Absorption statt- 
finden und außerdem der Draht der Anode Licht absorbiert, kann die 
Reflexion eines Blattes im Brennpunkt F, (Abb. 4) nicht auf die einge- 
strahlte Energie direkt bezogen werden, sondern nur auf die diffuse Re- 
flexion eines vollkommen weißen Körpers. Nach TayLor (1920) (siehe 
WEIGERT 1927, 8. 172) ist die Reflexion von Magnesiumkarbonat 99%, 
so daß alle notwendigen Korrekturen sich erübrigen, wenn die Reflexions- 
werte der Blätter auf die praktisch 100% Reflexion von Magnesiumkarbo- 
nat bezogen werden. Praktisch wird im vorliegenden Falle folgendermaßen 
verfahren. Auf das schwarze Papierscheibchen, das, wie oben erwähnt, 
sich auf der Kugeloberfläche der Photozelle im Brennpunkt F, des 
Hohlspiegels befindet, wird pulverisiertes Magnesiumkarbonat fest auf- 
gepreßt, was sich mit einiger Übung leicht machen läßt. Die Photozelle 
wird am besten dabei aus dem Sockel genommen. Nach Fertigstellung 
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der ,,Albedo™ aus Magnesiumkarbonat wird belichtet und der erfolgende 
Galvanometerausschlag (siehe Schaltung der Photozelle, Abb. 7 der I. Mit - 
teilung) als 100% Reflexion = einfallende Lichteneryie registriert!. An 
Stelle des Magnesiumkarbonats kommt sodann auf das schwarze Papier- 
scheibchen das zu untersuchende Blattstiickchen. Der Galvanometer- 
ausschlag, der bei Belichtung erfolgt, kann als Reflexion des Blattes auf - 
gefaßt werden und wird im folgenden in Prozenten der einfallenden Licht- 
energie (= Prozenten der Magnesiumkarbonatreflexion) angegeben. 
Ebenso wie die Transmissionsmessungen sollte die Reflexion in ver- 
schiedenen Spektralbezirken bestimmt werden. Die in der I. Mitteilung 
angewandten Scuorrschen Farbfilter in Kombination mit Kupfersulfat 





Abb. 5. Versuchsanordnung zur Messung des reflektierten Lichtes. Vgl. Abb. 4. 


fanden auch hier wieder Verwendung. An Stelle des Glases RG5 mußte 
RG2 gewählt werden, da die Lichtenergie mit dem Glas RG5 für die 
relativ schwach rotempfindliche Photozelle in Verbindung mit dem Moll- 
galvanometer zu gering war. Außerdem diente mir bei den folgenden 
Versuchen eine Philips-Kino-Lampe 30 Volt 30 Ampere (Primärstrom 
220 Volt, transformiert) als Lichtquelle. Diese Lampe hat ein sehr kleines 
Fadensystem (etwa lqcm), so daß sich hohe Lichtenergien erzielen lassen. 
Vor allem ließen sich nunmehr auch Messungen mit Ultraviolettfilter UG1 
ausführen? (vgl. I. Mitteilung S. 205). Merzuwer (1930) machte bereits 
qualitative Angaben über die Absorption im Bereich von 350—400 uu. 


1 Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, die mir zur Ausführung 
dieser Untersuchung ein Mollgalvanometer und einen Registrierapparat überließ, 
möchte ich auch hier danken. 

2 Da die Photozelle für Infrarot unempfindlich ist, konnten Reflexions- 
messungen mit Wärmestrahlen (Filter RG7) nicht vorgenommen werden. 








Über die optischen Eigenschaften der Laubblätter. II. 483 


In der folgenden Tabelle 1 sollen optische Daten der Filterkombina- 
tionen mitgeteilt werden, die zur raschen Orientierung dienlich sein wer- 
den. Die Zusammenstellung erfolgt in der in der Optik üblichen Weise. 
Bei den graphischen Darstellungen im nächsten Abschnitt sind die em- 
pirischen Werte der einzelnen Filterkombinationen jeweils der im Maxi- 
mum vorhandenen Wellenlänge zugeordnet worden. Die graphischen 
Darstellungen können nur ein erster Versuch sein, weitere Messungen mit 
einem Monochromator sind unbedingt erforderlich !. 








Tabelle 1. 
Maximum 1/, Wertsbreite 1/10 Wertsbreite 
Filterkombination 2 = ur Grenzen Breite Grenzen Breite 
np in % uu Mu um au 
o 





UG 1| 336 | 11,7 | 380-350 | 30 | 400-340 | 60 
BG12| 436 | 43,4 | 475-385 | 90 | 500-350 | 150 
VG 1| 509 | 27,6 | 580-485 | 95 | 615-455 | 160 
BG 9+CuSO,/ GG 11! 509 | 82,0 | 605-490 | 115 | 665-470 | 195 
OG 2| 578 | 540 | 620-550 | 70 | 685-530 | 155 
RG 2| 644 | 15,7 | 680-620 | 60 | 715-605 | 110 
RG 700 | 1,3| 740-665 | 75 | 770-650 | 120 
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C. Versuche. 

Die Bedeutung der Messungen des transmittierten Lichtes wurde be- 
reits in der I. Mitteilung erörtert. Bei der quantitativen Ermittlung des 
reflektierten Lichtes ergeben sich ebenfalls einige für den Lichtgenuß der 
Blätter wichtige Gesichtspunkte; hier sei nur an die Reflektorwirkung 
des Schwammparenchyms erinnert, worauf später zurückgekommen wer- 
den soll (siehe S. 505). Da wir aber zunächst unseren Elementarversuch 
darstellen wollen, nämlich die Größe der Lichtabsorption ermitteln, sollen 
im folgenden nicht die Reflexionswerte allein, sondern auch die Licht- 
transmissionswerte festgestellt werden, woraus sich dann die Lichtab- 
sorption als Differenz (100— (T + R)) angeben läßt. Damit führen wir 
dann den ungeklärten Sachverhalt einer Klärung entgegen, die durch 
weitere Messungen mit Differentialmethoden erhärtet werden kann. 

Da mir nur eine Photozelle zur Verfügung stand und diese für die oben 
beschriebene Reflexionsmessung (siehe Abb. 3 und 4) gebraucht wurde, 
sind die im folgenden mitgeteilten Werte der Lichtdurchlässigkeit alle 
mit der umgebauten MozLschen Thermosäule gemessen (siehe I. Mittei- 
lung S. 201 ff.). Photo- und thermoelektrische Messungen der Licht- 
transmission sind genügend übereinstimmend; die thermo-elektrischen 
Messungen sind in der Weise ausgeführt worden, wie sie in der 1. Mittei- 

1 Uber Meßresultate mit dem Christiansen-Weigert-Filter, auf das NUERN- 


BERGH u. Du Buy (Rec. trav. Bot. 27, 419, 1930) u. Buper (Beitr. z. Biologie 
d. Pflanzen 19, 420, 1932) bereits hingewiesen haben, wird später berichtet. 
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lung beschrieben worden sind. Die Versuche wurden mit einer und der- 
selben Pflanzenart öfters wiederholt, ohne daß sich große Schwankungen 
in den Resultaten zeigten. Abweichungen der Lichttransmission und 
Reflexion bis zu 5% des auffailenden Lichtes liegen innerhalb der Fehler- 
grenze der Meßmethoden. Außerdem ergeben sich Differenzen in Wieder- 
holungsversuchen durch die Verschiedenheit der Blätter (Dicke, Mächtig- 
keit des Interzellularvolumens, Pigmentreichtum usw.), die jedoch keine 
wesentliche Verschiebung der MeBresultate bedingen können. 

Bei der Frage der Lichtabsorption durch das grüne Blatt interessiert 
in erster Linie der Absorptionsanteil des grünen Pigmentes. Diesen fest- 
zustellen ist nun außerordentlich schwierig. Die Lichtabsorption irgend- 
eines Chlorophyllextraktes kann mit der der Chloroplasten nicht ohne 
weiteres gleichgesetzt werden, auch dann nicht, wenn die Volumkonzen- 
tration im Blatt und in der Lösung gleich ist (vgl. I. Mitteilung, S. 212 ff.) 
Die Methode, weiße, pigmentfreie Blätter oder Blattpartien vergleichs- 
weise heranzuziehen, schien dagegen brauchbarer; eine Gleichsetzung der 
Lichtabsorption der farblosen Blattsubstanz im weißen Blatt mit der im 
grünen Blatt ist jedoch nicht zulässig (vgl. I. Mitteilung, S. 211 ff.). So- 
lange jedoch eine direkte Messung der Lichtabsorption der Chloroplasten 
unmöglich ist, kann die vergleichende Absorptionsmessung grüner und 
weißer Blätter Anhaltspunkte für die Pigmentabsorption abgeben. 

Im folgenden seien nun einige Versuche mit verschiedenen Arten mit- 
geteilt, die panaschierte Blattstellen aufwiesen. Um Differenzen in der 
Blattdicke bei grünen und weißen Blattstellen auszuschalten, stanzte ich 
nach Möglichkeit mit dem Korkbohrer weiße „Inseln“ aus dem grünen 
Blatte aus, wobei es von Vorteil war daß die Stückchen nur etwa 6 mm 
im Durchmesser haben mußten. Die Versuchstechnik der Lichttrans- 
missionsmessung mit der Thermosäule ist in der I. Mitteilung S. 201 ff., 
die der Lichtreflexion oben (S. 480) beschrieben worden. 

Um die totale Reflexion des Lichtes an den Zellwänden des Blatt- 
parenchyms (vornehmlich des Schwammparenchyms) aufzuheben, wurde 
bei den Versuchen die Interzellularluft unter dem Rezipienten ausge- 
zogen und dadurch das Interzellularsystem mit Wasser injiziert. Die 
Lichttransmission wurde dadurch erhöht, was schon mit dem bloßen 
Auge leicht feststellbar ist. Auf die Deutung dieser Werte wird nachher 
eingegangen werden, zunächst scheint mir eine kurze Wiedergabe einiger 
Versuche angebracht. 

Die ersten Messungen wurden an Blättern von Phyllanthus nivosus 
ausgeführt, die in den Monaten März und April in einem Warmhaus in 
guter Entwicklung waren. Bestimmungen der Lichtdurchlässigkeit wur- 
den schon früher mit dieser Pflanze gemacht (I. Mitteilung, S. 214). Be- 
trachten wir in Tabelle 2 zunächst die Werte der Lichttransmission des 
weißen Blattes, so zeigen diese eine Abnahme mit der Lichtwellenlänge, 
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was auch für die Lichtreflexionswerte des weißen Blattes gilt. Daraus 
folgt dann ohne weiteres, daß die Lichtabsorption des weißen Blattes 
mit abnehmender Lichtwellenlänge zunimmt, da (7 + R) = 100 — A ist. 
Die graphische Darstellung der Abb. 6 veranschaulicht die ermittelten 
Zustände. 

Die Reflexions- und Transmissionswerte der Filter GG 11 + BG9 + 
CuSO, und VG1 + BG9 +CuSO,, deren maximale Transparenz bei 


% 
700 


Absorption 


20 
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Abb. 6. Phyllanthus nivosus. T Lichttransmission, R Lichtreflexion, 7+ R= 100 — A des weißen 
w) und grünen Blattes (g), Te Lichttransmission des wasserinjizierten Blattes, Chl Lichttrans- 
mission der alkoholischen Chlorophyllösung. 


509 uu liegt, weichen in allen Fällen kaum voneinander ab, so daß in den 
folgenden Tabellen und in den Abbildungen die Mittelwerte der mit den 
beiden Filtern gewonnenen Zahlen angegeben werden. 


Tabelle 2. Phyllanthus nivosus. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge wasser- |Absorp- wasser- |Absorp- | Transmis- 

Fer — une fl Ze. injizier-| tion a; fl Ze injizier-| tion |sion alkohol. 
; R tes Blatt} 100 — T R tes Blatt} 100 — |Chlorophyll- 

7 gag ui Te |(T+R) Te |(T+R)| lösung 

336 10 27 38 63 0 15 1 85 3 (97) 

436 23 47 63 30 1 11 2 88 3 (97) 

509 27 55 67 18 11 13 15 76 48 (52) 

578 28 57 72 15 11 11 19 78 43(57) 

644 26 57 70 17 9 10 16 81 28 (72) 
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Ehe wir die Transmissionswerte des mit Wasser injizierten Blattes 
erörtern, soll vergleichsweise auf die grüne Blattfläche hingewiesen wer- 
den. Die Transmissionswerte sind im kurzwelligen Teıl des Spektrums 
sehr gering, entsprechen also den bisherigen Messungen (vgl. I. Mittei- 
lung). Die Durchlässigkeitswerte im grün-gelben, bzw. orange-roten Be- 
zirk sind mit den früher ermittelten ebenfalls übereinstimmend. Die Re- 
flexion des grünen Blattes ist im Blau und Violett so groß und noch größer 
als bei den grün-gelb und orange-roten Filtern. Absolut liegen die Trans- 
missions- und Reflexionswerte gegenüber denen des weißen Blattes wesent- 
lich niedriger, so daß die Absorptionswerte der grünen Blattfläche eben- 
falls bedeutend höher werden als die der weißen. Im kurzwelligen Teil, 
des Spektrums ist die Absorption nur wenig höher als im mittleren und 
im langwelligen Teil. 

Den Vergleich der ermittelten Werte bei der weißen und grünen Blatt- 
fläche werden wir nach der Darstellung der Einzelversuche im Zusam- 
menhang vornehmen. Zunächst sei jedoch auch auf die Transmissions- 
werte der mit Wasser injizierten Blätter hingewiesen und mit denen des 
nichtinjizierten verglichen. Bei der pigmentlosen Blattfläche erhöht eine 
Verdrängung der Interzellularluft die Durchlässigkeitswerte ganz erheb- 
lich. In der graphischen Darstellung (Abb. 6) kommt die Kurve dieser 
Transmissionswerte 7, in den Bereich der Kurve (7 +R). Durch die 
Verdrängung der Interzellularluft sind die totalen Reflexionen an den 
Zellwänden in großem Maße aufgehoben. Man wird also nicht fehlgehen, 
wenn man auf Grund der Versuche annimmt, daß etwa 40% des einge- 
strahlten Lichtes innerhalb des Blattes total reflektiert werden. Nimmt 
durch die Wasserinjektion die Transmission zu, muß die Reflexion, die 
aus dem Blatt erfolgt, abnehmen. Die Versuchsmethode ließ leider keine 
einwandfreie Reflexionsmessung wasserinjizierter Blätter zu, so daß nicht 
entschieden werden kann, ob die Gleichung 

T+R=T,+R, 
(die mit dem Index e bezeichneten Größen gelten für das mit Wasser 
injizierte Blatt) volle Gültigkeit hat. 

Hat die Wasserinjektion bei dem weißen Blatt auf die Lichttransmis- 
sion sehr großen Einfluß, so ändert die Luftverdrängung aus dem Inter- 
zellularsystem des grünen Blattes die Lichtdurchlässigkeit nur wenig. 
Die Werte werden wohl vergrößert, aber nicht in dem Maße wie beim 
farblosen Blatt. Das deutet darauf hin, daß die Pigmentabsorption in 
dem Palissadenparenchym recht beträchtlich ist, so daß das aus dem 
Schwammparenchym nach ,,oben“ reflektierte Licht im Verhältnis zum 
eingestrahlten Licht gering ist. Darauf werden wir später noch einmal 
zurückkommen müssen (siehe S. 505). 

Die Tabelle 2 enthält außerdem noch Transmissionswerte einer alko- 
holischen Chlorophyl-Lösung, die in der breits beschriebenen Weise herge- 
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stellt und verwandt wurde (I. Mitteilung, S. 213). In Abb. 6 sind diese 
Werte in der Kurve Chil wiedergegeben. 

Was von diesen Werten zu halten ist, wurde bereits früher erwähnt 
(I. Mitteilung, S. 212 ff.). Die in Tabelle 2 eingeklammerten Zahlen ent- 
sprechen der Chlorophyllabsorption unter Vernachlässigung des reflek- 
tierten bzw. fluoreszierenden Lichtes. Im kurzwelligen Teil des Spek- 
trums liegen die „Absorptionswerte‘‘ der Chlorophyll-Lésung höher als 
beim Blatt, im langwelligen Teil jedoch umgekehrt. Dieses Verhalten 
erklärt sich daraus, daß die Reflexion bei der Chlorophyll-Lésung unbe- 
rücksichtigt blieb, die eingeklammerten Zahlen also streng genommen 
nicht als Absorptionswerte gelten können. Welche Schlüsse man jedoch 
aus den Transmissionswerten der Chlorophyll-Lösung bei einem Vergleich 
der Absorptionswerte des grünen Blattes ziehen kann, werden wir 
später (S. 506) sehen. 

Tabelle 3. Panicum variegatum. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 

Wellenlänge ne J eng 2 

im Maximum | Trans- | Re- urn ap Trans- | Re- m. wm agp ur 

der Filterkom-|mission | flexion |te® Blatt 100 — | mission | flexion a an jme a 

inatonen T R Trans- T R Trans- | 100 — |Chlorophyll- 

um mission] (7+R) mission | (7’+ R) lösung 
Br Te ù Te 
336 16 18 34 66 1 10 5 89 5 (95) 
436 17 22 43 61 5 12 10 83 6 (94) 
509 22 | 40 | 60 | 38 | 11 | 15 | 23 | 74 | 52(48) 
578 22 45 59 33 8 14 28 78 51 (49) 
644 25 42 63 33 7 14 13 79 35 (65) 





























In gleicher Weise wie Phyllanthus wurde hierauf Panicum variegatum, 
das ebenfalls im Gewächshaus wuchs, untersucht. Die Meßbefunde ent- 
hält die Tabelle 3. So sehr im einzelnen die Resultate sich von denen von 
Phyllanthus unterscheiden, stimmen sie doch im wesentlichen mit ihnen 
überein. Die Transmission des weißen Blattes von Panicum weicht von 
der von Phyllanthus kaum ab, während sich bei der Reflexion einige größere 
Unterschiede finden. Die Werte von Phyllanthus liegen im allgemeinen 
höher. Dem bloßen Auge erscheint übrigens Phyllanthus nivosus ‚‚weißer‘ 
als Panicum. Da die Reflexion bei Panicum geringer ist als bei Phyllanthus 
und beide Arten ungefähr dieselbe Transmission haben, ist die Licht- 
absorption bei Panicum größer als bei Phyllanthus. Sind in dem optischen 
Verhalten der panaschierten Blätter einige Unterschiede vorhanden, so 
sind die entsprechenden Werte der grünen Blattflächen beider Arten 
recht gut übereinstimmend. Transmission, wie auch Reflexion und somit 
Absorption sind von derselben Größenordnung. Außerdem können wir 
den Differenzen in den Transmissionswerten der alkoholischen Chloro- 


phyll-Lésungen keine Bedeutung beimessen. 
32* 
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Als dritte Versuchspflanze diente Oplismenus Burmanni. Diese Ge- 
wächshauspflanze liefert ebenfalls während der Wintermonate brauch- 
bares Versuchsmaterial. Die weiße Blattfläche von Oplismenus hat eine 
außerordentlich hohe Transmission (siehe Tabelle 4) ; im wasserinjizierten 
Zustand liegen die Werte ebenfalls sehr hoch. Die Reflexion ist mit der 
von Panicum übereinstimmend (geringer als bei Phyllanthus), so daß 
sich Absorptionswerte ergeben, die denen von Phyllanthus nahestehen. 
Die Transmissionswerte der grünen Blattfläche sind etwas höher als die 
von Phyllanthus und Panicum, in einigen Fällen trifft dies auch für die 
Reflexionswerte zu. Daraus erklären sich die relativ geringen Absorp- 
tionswerte der grünen Blattfläche, die bei einigen Fällen um etwa 10% des 
auffallenden Lichtes gegenüber Phyllanthus und Panicum abweichen. 
Der Chlorophyllextrakt weist Transmissionswerte wie bei Phyllanthus 
und Panicum auf. 

Tabelle 4. Oplismenus Burmanni. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
wasser- wasser- 
essen Ties Re- injizier- |Absorp- iene: Re- injizier-| Absorp-| Transmis- 
der Filterkom-Imission | flexion Blatt; tion mission! flexion |tesBlatt| tion |sionalkohol. 
bsdilsnen T R Trans- | 100 — T R Trans- | 100 — |Chlorophyll- 
pu mission | (7'+ R) mission} (7'+ 2) lösung 
Te Te 
336 28 | 20 | 53 | 52 3 | 10 5 | 87 4 (96) 
436 39 27 64 34 5 13 6 82 5(95) 
509 42 40 71 18 18 17 31 65 50 (50) 
578 44 45 72 11 19 19 33 62 50 (50) 
644 41 | 38 | 65 | 21 | 14 | 15 | 23 | 71 | 35(65) 





























Bei weiteren Versuchspflanzen konnte auf die Herstellung von Chloro- 
phyllextrakten verzichtet werden, da sich bei diesen mit der vorliegenden 
Methodik keine abweichenden Meßresultate ergaben. In der nächsten 
Versuchsgruppe mit weiteren drei Arten wurde jedoch noch die Injektion 
der Blätter mit Wasser vorgenommen und diese auf die Lichtdurchlässig- 
keit vergleichsweise geprüft. 

Da einer kurzen Darstellung der Versuche der Vorzug zu geben ist, 
sollen im folgenden die Versuchsdaten der einzelnen Arten nicht in langen 
Schilderungen dargetan werden, der an dem Problem Interessierte wird 
sich an Hand der Tabellen leicht zurechtfinden. Eine Besprechung der 
Resultate kann nur eine Wiederholung der obigen Ausführungen sein, 
weil die Meßresultate im wesentlichen mit den bisherigen Ergebnissen 
übereinstimmend sind. : 

Daß an Roßkastanien gelegentlich Aste mit vollkommen pigment- 
freien Blättern auftreten, hat wohl jedermann schon beobachten können. 
Mikroskopische Blattquerschnitte durch grüne und weiße Blätter ließen 
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keine Differenzen in der Dicke und Ausbildung des Mesophylls erkennen; 
die weißen Blätter sind somit in unseren Versuchen vergleichbar. Die 
Tabelle 5 enthält die mit Aeculus Hippocastanum gewonnenen Werte. 


Tabelle 5. Aesculus Hippocastanum. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge im asserinji- rinji- 
Maximum der | Trans-| Re- hun Died ew A Trans- | Re- Du on ll 4 
Filterkombina- | mission] flexion Trans- 100 — mission | flexion Trans- 1 =. 
tionen T Tr mission T R ‘| mission = 
pes Te (T+R) Te (T+R) 
336 3 7 2 90 0 6 0 94 
436 10 20 25 70 1 8 2 91 
509 38 45 50 17 16 9 21 75 
578 40 40 55 20 16 6 20 78 
644 40 43 52 17 11 10 15 79 


























In Tabelle 6 sind die Versuchsresultate von Pelargonium zonale zu- 
sammengestellt. Als Versuchspflanze eignete sich die Kulturform Ma- 
dame Seleroy, die in den Gewächshäusern vielfach kultiviert wird, ganz 


Tabelle 6. Pelargonium zonale. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge im wasserinji- “ wasserinji- > 
Maximum der | Trans- | Re- |ziertes Blatt un Trans- | Re- |ziertes Blatt x" » 
Filterkombina- | mission | flexion Trans- 100 — mission) — Trans- 100 — 
tionen 7 R mission a mission . 

en Te (T+R) Te (T+R) 

336 17 20 24 63 0 10 5 90 

436 30 33 54 37 1 12 16 87 

509 31 45 68 24 11 15 28 74 

578 32 48 68 20 13 18 32 69 

644 30 42 68 28 8 13 22 79 


























besonders. Da außerdem SHuLL (1929) spektrophotometrische Refle- 

xionsmessungen mit dieser Pflanze anstellte, schienen mir Messungen an 

dieser Art geboten. In Abb. 7 sind die Werte von SHULL graphisch mit 

eingezeichnet worden; auf die gute Übereinstimmung der energetisch er- 

mittelten Werte mit den Zahlen von SHULL wird später eingegangen wer- 
den (siehe S. 496). Die Tabelle 6 enthält die Meßresultate. 

Durch die bekannten Untersuchungen von BROWN u. EscomBE (1905) 
ist die Lichttransmission der grün-weißen Varietät von Acer Negundo viel- 
fach besprochen und daran anschlieBend die Lichtabsorption durch das 
Blatt erörtert worden, ohne daß man die Reflexion dieser Blätter em- 
pirisch ermittelt hat. Aus diesem Grunde ist Acer Negundo in diese Ver- 
suchsgruppe mitaufgenommen worden. Die Versuchsergebnisse enthält 


Planta Bd. 18. 32b 
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die Tabelle 7, deren Daten zum besseren Vergleich in Abb. 8 graphisch 
dargestellt worden sind. Die Diskussion der Versuchsergebnisse und der 
Vergleiche soll nachher im Zusammenhang erfolgen (siehe S. 493). 
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Abb. 7. Pelargonium zonale. T Lichttransmission, R Lichtreflexion, T + À — 100 — A des weißen 
(w) und grünen Blattes (g), Te Lichttransmission des wasserinjizierten Blattes. Punktierte 
Kurven (S) nach Reflexionswerten von SHULL. 


à 
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Abb. 8. Acer Negundo. T Lichttransmission, R Lichtreflexion, 7+ R= 100 — À des weifen (ac) 
und grünen Blattes (g), Te Lichttransmission des wasserinjizierten Blattes. 
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Tabelle 7. Acer Negundo. 












































Weiße Blattfläche Grüne Blattiläche 
Wellenlänge im wasserinji- sserinji- 
Maximum der | Trans-| Re- |siertes Biatt| wor | Trans- | Re- siertes Blatt |A 0900 
Filterkombi- |mission | flexion} Trans- |, = mission | flexion | Trans- > 
nationen = R mission _ à R mission = 
um Te (T+ R) Te (T+ R) 
336 2 15 6 83 0 2 0 98 
436 18 23 25 59 2 6 4 92 
509 30 41 48 29 13 14 17 73 
578 30 43 47 27 13 17 18 70 
644 35 41 52 24 15 12 20 73 
Tabelle 8. Sambucus nigra. 
Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge im 
Meximum der kurt Reflexion — ee Reflexion — 
aie cael T R (T+R) R (T+R) 
336 5 15 80 0 5 95 
436 30 17 53 0 8 92 
509 41 42 17 8 0 82 
578 42 48 10 8 1 81 
644 40 47 13 12 79 




















In die dıitte Versuchsgruppe nahm ich noch einige weitere Pflanzer:- 
arten auf, um cie bisherigen Ergebnisse zu erhärten. Die Versuchsdaten 
von Sambucus nigra und Cornus alba (Freilandpflanzen), Abutilon sp. 


Tabelle 9. Cornus alba. 











Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge im 4 sé 
Maximum der hr Reflexion or oe Reflexion un 0 
Filterkombinationen T R (T+R) T R (T+R) 
336 1 8 91 0 8 92 
436 15 22 63 0 9 9 
509 31 41 28 8 16 76 
578 32 44 24 7 16 77 
644 30 45 25 6 19 75 




















(marmoriert) und Ficus elastica (Gewächshauspflanzen) sind in den Ta- 
bellen 9—11 zusammengestellt. Auf eine graphische Darstellung der 
MeBresultate kann verzichtet werden, in Abb. 9 sind nur die Daten von 
Ficus dargestellt, da diese Pflanze bekanntlich ein auBerordentlich 
dickes und anatomisch bemerkenswertes Blatt besitzt. Die Absorption 
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Tabelle 10. Abutilon sp. marmoriert. 
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578 309 456 0207771 
Abb. 9. Ficus elastica. T Lichttransmission, R Lichtreflexion, T + R — 100 - A des weißen (w) 
und grünen Blattes (g). 


Tabelle 11. Ficus elastica. 





Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Wellenlänge im 
Maximum der | mimiem | Reflexion |Abrorption | Trans’ | Keflexion | Absorption 
Lay mu T R (T+R) T R (T—R) 
336 2 25 73 0 10 90 
436 10 30 60 0 13 87 
509 26 41 33 3 15 82 
578 30 46 24 3 13 84 
644 37 44 19 7 12 81 








































später noch zu erörtern sein wird. 





Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
mu» du us Reflexion | Absorption Bu | Reflexion Absorption 
Filterkombinationen, " m ur Be = u R ae i 
nm T (T+R) (T+R) T (T+R) 
336 0 22 78 0 13 87 
436 8 30 62 1 16 83 
509 23 44 33 2 15 83 
578 26 58 ‘16 1 15 84 
644 25 57 18 3 15 82 


ist jedoch kaum von der diinnerer Blatter verschieden, ein Ergebnis, das 
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D. Diskussion der Versuche mit grün-weißen (panaschierten) 
Blättern. 


Die Versuchsergebnisse der 10 Pflanzenarten ermöglichen uns eine 
allgemeine Behandlung der optischen Elementareigenschaften der Laub- 
blätter. Die in den Tabellen 2—11 wiedergegebenen Werte zeigen, wie 
bereits hervorgehoben wurde, mehr oder weniger gut übereinstimmende 
Werte. Da wir heute erst am Anfang der Analyse des optischen Ver hal- 
tens der Laubblätter stehen, ist das Bestreben, die Größenordnung der 
Transmission, der Reflexion und der Absorption angeben zu können, 
groß. Vor allem interessiert die Pigmentabsorption. Wenn wir uns dieser 
Aufgabe nunmehr zuwenden, wird es angebracht sein, bisherige, wichtige 
Versuchsergebnisse anderer Forscher zu berücksichtigen. 

Die aus der Literatur vorliegenden Transmissionsdaten sind in der 
I. Mitteilung bereits vergleichsweise gegenübergestellt, einige sind mir 
jetzt noch bekannt geworden. FurLANI (1926) versuchte mit einem 
Thermoelement die Strahlungsdurchlässigkeit verschiedener Laubblätter 
zu messen. Da mit einem Thermoelement keine einwandfreien Messungen 
zu erzielen sind (vgl. I. Mitteilung), sind die von FURLANI angegebenen 
Werte (als höchster Wert wird 6,5% [Adiantum cuneatum], als niedrigster 
1,7 [Ilex aquifolium] angegeben) jedenfalls zu gering. Dasselbe gilt für die 
Lichtdurchlässigkeitsmessungen alkoholischer Chlorophyll-Lösungen, die 
LASAREFF (1927) mit einem Spektrophotometer anstellte. Die von Lasa- 
REFF verwandten Chlorophyll-Lésungen waren wahrscheinlich zu konzen- 
triert. Dem Schluß: ,,Die Absorption im grünen Blatt ist sehr groß, und 
nur 1—2% der auffallenden Energie können durch das Blatt gehen. Wir 
können infolgedessen das Blatt als einen absolut schwarzen Körper be- 
trachten“, wird man jedenfalls nicht beipflichten. 

Auf einige ältere Angaben ist in der [. Mitteilung unter Verweis auf 
Ursprungs Zusammenfassung (1903) nicht eingegangen worden. Wenn 
in Tabelle 12 nun Messungen von VIERORDT (1873) zusammengestellt 
wurden, so erscheint mir dies hinsichtlich der von VIERORDT ausgeführten 
Parallelmessungen von Transmission und Reflexion geboten, zumal wir 
nachher auf die Berechnungsweise der Extinktionskoeffizienten, die von 
VIERORDT ausführlich behandelt werden, einzugehen haben (siehe 8. 507). 

Die Transmissionswerte der Tabelle 12, die sich auf Acer platanoides 
beziehen, liegen jedenfalls auch zu niedrig, was meines Erachtens daran 
liegt, daß das diffus transmittierte Licht durch einen Spalt des Spektro- 
photometers ausgeblendet, also nur ein Teil des durchgelassenen Lichtes 
gemessen wurde. Vielleicht hat LASAREFF (siehe oben) unter denselben 
Umständen gemessen. 

1 Auf die Versuchsergebnisse von REINKE (1886) wird bei den Messungen mit 
dem Monochromator einzugehen sein, 
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Tabelle 12. (Nach Vıerorpr 1873) Acer platanoides. 























In Prozenten des In Prozenten des 
Lichtwellenlänge auffallenden Lichtes L’chtwellenlänge auffallenden Lichtes 

in mu Trans- | Re- |Gesamt- In un Trans- | Re- |Gesamt- 
mission | flexion | verlust mission | flexion | verlust 

764—722 0,24 | 0,18 | 0,42 589 —527 0,05 | 0,08 | 0,13 
722—686 0,13 | 0,04 | 0,17 527 — 486 0,05 | 0,09 | 0,14 
686—656 0,06 | 0,10 | 0,16 486—430 0.04 | O,11 | 0,15 
656—589 0,06 | 0,06 | 0,12 430 -397 0,02 | 0,11 | 0,13 














Ehe wir uns den Reilexionswerten zuwenden, soll auf die Mittelweite 
der Transmission der zehn untersuchten weiß-grünen Pflanzenarten (Ta- 
belle 2—11) in Tabelle 13 hingewiesen werden, außerdem auf die Abb.10A. 
In dieser Darstellung gibt die ausgezogene Linie die Transmission des 
weißen, die gestiichelte die des grünen Blattes an, außerdem ist der Be- 
reich mit eingezeichnet, innerhalb dessen die in den Tabellen 2—11 mit- 
geteilten Werte liegen. Der Streuungsbereich ist für das pigmentlose Blatt 
größer als für das grüne. Die Blattdicke und vor allem die Reflexion, die 
in starkem Maße von der totalen Reflexion im Mesophyll abhängt, sind 
für die Höhe der Lichttransmission entscheidend. Für die Lichtdurch- 
lässigkeit des grünen Blattes spielen naturgemäß diese Faktoren auch 
eine Rolle. Das Pigment absorbiert jedoch den größten Teil der ein- 
strahlenden Lichtenergie, so daß diese Faktoren sich verhältnismäßig 
weniger auswirken. 

Die Lichttransmission nimmt mit abnehmender Lichtwellenlänge ab 
(siehe Tabelle 13 und Abb. 10 A), wenngleich in einigen Fällen im sicht- 
baren Rot gegenüber Gelb oder Orange ebenfalls eine kleine Abnahme 
eintritt (vgl. Tabellen 2—11). Im Infrarot ist jedoch die Lichttrans- 















































Tabelle 13, 
Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
Mittelwerte der 

644 | 578 | 500 | 436 | 336 | 644 | 578 | 509 | 436 | 336 

um | zu | um | um | wu | um | wu | mu | um | wm 
Transmission. . . . . 33 133 131 120 8 9 10 110 2 0 
Reflexion . . . . . . 46 147 143 127 118 113 114 114 |11 9 
Absorption. . . . . . 21 120 126 |53 174 178 176 176 187 91 
Lichtabsorptionskoeffi- 
SN ER Eau, 0,21) 0,20| 0,26| 0,53) 0,74) 0,78| 0,76| 0,76| 0,87] 0,91 

Brown und EscoMBE etwa 0,68 


mission beträchtlich, was bereits in der I. Mitteilung ausführlich darge- 
stellt wurde. Solange mit Glasfiltern relativ großer Halbwertsbreiten 
(siehe S. 483) und nicht mit monochromatischem Licht enger Spektral- 
bezirke gearbeitet werden muß, ist eine genaue Abhängigkeit der Trans- 
mission von der Lichtwellenlänge nicht zu ermitteln. Dasselbe gilt für 
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die Reflexion und Absorption. 
Untersuchungen mit einem Mono- 
chromator sind bereits in Angriff 
genommen worden. 

Wenden wir uns nun der Licht- 
reflexion der Laubblätter zu, von 
der wir im vorhergehenden die er- 
sten, energetisch ermittelten Daten 
mitteilen konnten. Von älteren 
Untersuchungen sei nur auf die 
von VIERORDT (1873) hingewiesen; 
URSPRUNG (1903) erwähnt noch ei- 
nige andere ältere Arbeiten, die für 
unsere Grundfragen ohne Belang 
sind. Beiden Reflexionsmessungen 
von VIERORDT fiel das Sonnenlicht 
in einem Winkel von 45° auf die 
Blattfläche. Die Tabelle 12 enthält 
die Reflexionswerte. Wie die Trans- 
mission ist auch die Reflexion da- 
nach außerordentlich gering, so daß 
das Acer-Blatt dasauffallende Licht 
nahezu vollständig absorbiert. Daß 
die Retlexionsweite so gering aus- 
fielen, liegt an der Methode. Wenn 
die Lichtreflexion diffus ist (siehe 
S.481), kann als Vergleichssystem 
der Blattreflexion nur die Reflexion 
eines absolut weißen Körpers mit 
diffuser Lichtzerstreuung (Albedo) 
in Betracht kommen. 

PoxrowskI (1925) und SHULL 
(1929) bezogen bei ihren spektro- 
photometrischen Messungen die 
Blattreflexion auf die Reflexion 
von Magnesiumoxyd bzw. Magne- 
siumcarbonat, die praktisch abso- 
lut weiß, d.h. 100% reflektierend 
sind. Umdie Daten von POKROWSKI 
und SHULL zu prüfen, wurden einige 
Pilanzen, die diese verwandten, mit 
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Abb. 10. A Mittelwerte der Lichttransmissior. 
Ausgezogene Linie gilt für weißes, gestrichelte 
Linie für grünes Blatt. Schraffierung gibt den 
Streuungsbereich an. — B Mittelwerte der Licht- 
reflexion. Weißes Blatt ausgezogene Linie, grünes 
Blatt gestrichelte Linie. Schraffierung Streuungs- 
bereich. — C Mittelwerte der Lichtabsorption. 
Weißes Blatt gestrichelte Linie, grünes Blatt aus- 
gezogene Linie. Schraffierung Streuungsbereich. 


meiner energetischen Methode auf die Reflexion hin untersucht. Die 
Tabelle 14 enthält links die eigenen, rechts die Messungen von POKROWSKI. 
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Die Abweichungen sind in Bezug auf das auffallende Licht (= 100) nicht 
groß. Dasselbe gilt für den Vergleich der Werte von SHULL. 

Tabelle 14. Reflexion in Prozenten des auffallenden Lichtes. 
Messungen von POKROWSKI 
644| 578 | 509 | 436 | 336 | 650 | 620 | 600 | 550 | 500 | 480 
mu | wu | mu | mm | mm | mm | mu | zum | mm | mu | mu 
Frazinus excelsior. |12| 12 | 12 | 6 5 54| 6,7; 7,7) 11,5] 4,1] 2,1 
5,3| 5,9| 6,4| 8,6| 4,1| 2,3 
Tilia parviflora. . | 8|10 | 9 | 6 | 6 12,2| 14,0 17,5| 9,8| 8,1 
10,0 | 12,0 | 13,1 | 16,5 | 10,4 | 8,5 

In Tabelle 15 sind die Werte von SHULL den energetisch ermittelten 
gegenübergestellt. 

Tabelle 15. Reflexion in Prozenten des auffallenden Lichtes. 



















































































Vergleichbare M 

von SCHULL 

644 | 578 | 509 | 436 | 336] c40 | 580 | 500 
ee eee page | pape Bk pau | u | mu mn 
Aesculus Hippocastanum...... 10! 6) 9! 8| 6| 6,5 | 8,0; 5,0|5,0 
Ginkgo biloba. .......... 15119116! 8| 8| 9,5 [12,5] 6,0) 5,0 
Syringa vulgaris . ........ siıslıı) 8| 8| 5,0] 60] 4,51 3,5 
8.0 | 9,0! 6,5 16,5 
Gee 8/12/12) 6| 512,0 | 16,5) 12,0 | 7,5 
Catalpa bignonioides. . . . . . . | 9[13/13| 7| 5/65 | 9,0) 40/3,5 
Liquidambar styraciflua ...... 8112111! 5| 5| 7,0 | 9,0| 6,0} 6,0 
Acer platanoides. ......... 8/11/10/10| 8| 5,0 | 6,5) 5,0) 5,0 
4,251 5,0| 4,5] 3,75 
Mons ee |. . 15|15/15/16)13| 4,5 | 9,0| 5,51 3,0 


Im übrigen haben F. und S. Exner (1910) beiläufig bei ihren Studien 
über die physikalischen Grundlagen der Blütenfärbung mit spektrophoto- 
metrischen Messungen über die Reflexion von Prunus armeniaca-Blät- 
tern einige Daten mitgeteilt, die von derselben Größenordnung sind, wie 
die von PokrowskI und SHULL ermittelten. Da nun zwischen den spek- 
trophotometrischen Daten dieser Forscher und den eigenen energetischen 
Messungen eine gute Übereinstimmung herrscht, dürfen wir die Größe 
der Reflexion als richtig ermittelt betrachten. Die Reflexionsdaten von 
CoBLENTz (1912): liegen sicherlich zu hoch. Da mir die Arbeit nicht zu- 
gänglich war, kann ich mir über die Brauchbarkeit seiner Methode kein 
Urteil bilden. 

Die Tabelle 13 enthält nun neben den Transmissionswerten auch die 
Mittelwerte der Reflexionswerte der Tabelle 2—11. Die ausgezogene 
Linie der Abb. 10 B gibt die Mittelwerte der Reflexion des pigmentfreien, 


1 Siehe Arbeit von SHULL (1929). 
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die gestrichelte die Reflexion des grünen Blattes wieder. Außerdem ist 
der Streuungsbereich der ermittelten Reflexionswerte mit eingezeichnet, 
der bei dem farblosen Blatt wie bei der Transmission größer ist als bei 
dem grünen. Im violetten Teil des Spektrums überschneiden sich die 
Streuungsbereiche mehr als bei der Transmission. Fällt die Reflexion bei 
dem farblosen Blatt mit abnehmender Lichtwellenlänge, ist bei dem 
grünen Blatt diese Abhängigkeit nicht zu sehen. Bei der „grünen Farbe“ 
des Laubblattes erwartet man vielleicht im Bereich von 540—500 yy eine 
wesentlich größere Reflexion als imrotenund blauen Bezirk desSpektrums. 
Bei dem Gebrauch der Farbfilter, die einen relativ großen Spektralbezirk 
umfassen, läßt sich nicht angeben, ob nicht ganz bestimmte Wellenlängen 
doch erheblich stärker reflektiert werden als 15%. Weitere Untersuchun- 
gen mit einem Monochromator müssen darüber Aufschluß geben. 

Nachdem wir nun die Größenordnung der Lichtreflexion und -trans- 
mission ermittelt haben, ist aus der Gleichung 


100 —(T +R) — À 


die Absorption A zu gewinnen. Die Tabelle 13 und die Abb. 10 C ent- 
halten die Absorptionsgrößen bei den verschiedenen Lichtfiltern. Die 
Absorption nimmt mit abnehmender Lichtwellenlänge zu, bei der weißen 
Blattfläche wesentlich stärker als bei der grünen. Der Streuungsbereich 
der Absorptionswerte ist bei dem weißen Blatt wesentlich größer als bei 
dem grünen. Absolut absorbiert das grüne Blatt bei allen Lichtwellen- 
längen mehr als das pigmentlose, nur im Violett überschneiden sich die 
Streuungsbereiche. Daß das Chlorophyll die größere Absorption des 
Blattes bedingt, liegt auf der Hand. Die Differenzen der Absorptions- 
werte des weißen und grünen Blattes dürfen jedoch nicht als Pigment- 
absorptionen betrachtet werden, da die farblose Blattsubstanz im grünen 
Blatt bei prozentualer gleicher Absorption pro Schichtdicke absolut 
weniger absorbiert als im pigmentlosen Blatt (siehe S. 484). 

Da nun die Größe der Pigmentabsorption für zahlreiche Vorgänge, vor 
allem die CO,-Assimilation, von größter Bedeutung ist, soll im folgenden 
Abschnitt versucht werden, die Größenordnung der Pigmentabsorption 
festzulegen. 


E. Die Analyse der Absorption des Pigmentes und 
der farblosen Blattsubstanz. 


Für eine sichere Beurteilung der Absorptionsverhältnisse der Laub- 
blätter und ihres Pigmentes ist zunächst die Prüfung notwendig, ob die 
Absorption durch das grüne Blatt gemäß dem LAmBERT-BEERschen Ab- 
sorptionsgesetz folgt. Dieses Gesetz lautet folgendermaßen: Bezeichnet 
man die auf ein System auffallende Lichtenergie J,, die transmittierte 
Energie J, die Konzentration der absorbierenden Teilchen c, K den Ex- 
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tinktionskoeffizienten, die durchstrahlte Schichtdicke d und E die Ex- 
tinktion, so ist 
E = log 7 Ked (siehe WeiGErr 1927, S. 179). 


Welche Form man der Gleichung sonst noch geben mag, kann dahin- 
gestellt bleiben, wichtig für uns ist hier nur die Tatsache, daß einer arith- 
metischen Zunahme der Schichtdicke eine Lichtschwächung in geometri- 
scher Proportion folgt. Läßt also z.B. ein Blatt die Lichtenergie 0,3 
des auffallenden Lichtes = 1 transmittieren, so gehen durch zwei gleiche 
Blätter die Energie 0,32; durch drei Blätter 0,33 usw. Kurzum jedes 
Blatt nimmt einen konstanten Prozentsatz des in das Blatt eingestrahlten 
Lichtes weg. Nimmt im vorhergehenden Beispiel das 1. Blatt 70% von 
100 weg, so transmittieren 30%; davon nimmt das 2. Blatt ebenfalls 
70%, also weitere 21% des auf das 1. Blatt auffallenden Lichtes weg und 
läßt 9% transmittieren. Das 3. Blatt absorbiert wiederum 70% von 9, 
also 6,3%, durch drei Blätter transmittieren also nur noch 2,7% des auf 
das 1. Blatt auffallenden Lichtes. 

Brown u. Escomge (1905) stellten bereits Versuche darüber an, ob 
das Absorptionsgesetz Gültigkeit hat. Ursprung (1917, S. 64 ff.) und 
WILLSTÄTTER u. STOLL (1918, S. 125 ff.) streiften dieses Problem bei der 
Frage, ob für ein Blatt hinter einem anderen die für die CO,-Assimilation 
notwendige Energie noch verfügbar ist. Brown u. EsCOMBE fanden zwi- 
schen den theoretischen und den empirischen Zahlen bei zwei und drei 
„hintereinandergeschalteten‘‘ Blättern von Polygonum Weyrichii und 
Helianthus annuus ziemliche Differenzen, die sie mit Hilfe der selektiven 
Absorption des Chlorophylls zu erklären versuchten. Die Methode von 
Brown u. EscoMBE ist jedoch fehlerhaft, da die Wärmeemission der 
Blätter bei den Transmissionsmessungen nicht ausgeschaltet wurde (vgl. 
I. Mitteilung). Eine Nachprüfung der Versuche von Brown u. EscoMBE 
ist bei der geringen Lichttransmission der grünen Blätter von Polygona- 
tum bzw. Helianthus mit solchen nicht möglich. Um nun die prinzipielle 
Frage zu klären, wählte ich ein Blatt mit größerer Lichttransmission und 
zwar submerse Blätter von Sagittaria montevidensis. Das durch diei 
Blätter hindurchgehende Licht war noch genügend stark, um energetisch 
einwandfrei gemessen werden zu können. Um die totale Reflexion im 
Mesophyll herabzusetzen, sind die Blätter mit Wasser injiziert worden, 
was eine wesentlich größere Transmission bedingt (siehe S. 486). Bei den 
mit Wasser injizierten Blättern konnten bis zu sechs Blättern hinterein- 
ander geschaltet werden. Von der Versuchsanordnung gibt Abb. 11 eine 
Vorstellung; die Blätter kamen in eine Spiegelglasküvette, die in einem 
Drehstativ vor der umgebauten Mortschen Thermosäule (der Fassungs- 
ring f, Abb. 3 der 1. Mitteilung, wurde abgenommen) justiert werden 
konnte. Durch Heben bzw Senken der Küvette konnte das Licht 
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entweder durch die Blätter oder nur durch das Wasser, in dem sich die 
Blätter befanden, in die Thermosäule einfallen. Die Tabelle 16 enthält 
die gewonnenen Mefresultate. Um nun zu sehen, wie groß die Abwei- 
chungen dieser ermittelten Werte von den theoretischen des Absorptions- 
gesetzes sind, wurden die in der Tabelle 16 fettgedruckten Werte in 





Abb. 11. Versuchsanordnung zur Messung der Lichttransmission submerser Blätter. 











Tabelle 16. 

Lichtwellen- 1 | 2 | 3 1 | 1 lie De | 6 

lange 
uu Blatter Blatter (Wasserinjiziert) 

336 16 2 1: 31 3 1 _ = _ 

436 17 2 1 28 2 1 — — 

(VG 1) 509 30 | 5 60 24 14 8 5 3 

(GG 11) 509 35 8 5 61 24 14 9 6 3 

578 34 7 5 64 25 15 8 7 3 

644 25 9 4 50 15 8 6 4 2 

700 33 17 16 72 40 32 28 24 17 

2400—850 50 30 19 88 60 54 43 38 30 
(infrarot) 


























Abb. 12 graphisch dargestellt!. Die empirisch ermittelten Kurven sind 
ausgezogen, die entsprechenden theoretischen gestrichelt. Die Abwei- 
chungen zwischen den theoretischen und empirischen Kurven sind recht 
gering, so daß man nicht fehlgehen wird, wenn man für grüne Blätter mit 
der Gültigkeit des LAMBERT-BEERschen Absorptionsgesetzes rechnet. 
Ist für das pigmentführende Blatt somit eine Lichtabsorption im 
Sinne des LAMBERT-BEERschen Gesetzes verwirklicht, so ist noch eine 


1 Eine graphische Darstellung der anderen Werte erübrigt sich, da sie mit 
den graphisch dargestellten übereinstimmen. 
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Prüfung, obdie Absorption der farblosen Blattsubstanz ebenfalls nach die- 
sem Gesetz erfolgt, notwendig. Um die Schichtdickenzunahme möglichst 








a 
1 2 3 4 5 6 1 er 4 6 6 


Abb. 12. Lichttransmission verschiedener Wellenlänge durch mehrere hintereinander geschaltete 
Blätter. Die Zahl der Blätter ist auf der Abszisse angegeben. (Wasserinjiziert 1—6, normal 1—3). 


steigern zu können, wurde das großzellige, innere Wassergewebe von Aloe 
arborescens, das sich mit dem Rasiermesser in geeigneten Scheiben aus 
dem Blatt ausschneiden und in Wasser in die Spiegelglasküvetten bringen 
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ließ, verwandt. Einige Messungen mit weißen Blättern von Pelargonium 
zonale zeigen bei 2—3 hintereinandergeschalteten Blättern gute Über- 
einstimmung mit dem Absorptionsgesetz, da aber durch drei Blätter nur 
noch etwa 3% transmittieren, wird dieser Wert bei der Messung schon 
unsicher. Bei Aloe transmittieren durch die 10 mm dicke Schicht 54% 
des auffallenden Lichtes. Die Tabelle 17 enthält die empirischen und 
theoretischen Zahlen der Lichttransmission. Die Übereinstimmung ist 
zwischen den beiden vergleichbaren Zahlen in allen Fällen recht gut, so 
daß auch für die „farblose Blattsubstanz‘‘ das LAMBERT-Beeesche Ab- 
sorptionsgesetz Gültigkeit hat. Jedenfalls wird man nunmehr bei theore- 
tischen Berechnungen mit dem Absorptionsgesetz Werte errechnen kön- 
nen, die in erster Annäherung mit den tatsächlichen Verhältnissen über- 
einstimmen. 


Tabelle 17. Aloe arborescens weißes Licht ohne Wärmestrahlen. 
































Dicke des Gewebes 1 mm 2 mm 3mm 4mm 10 mm 
94 95 72 
90 93 72 
98 90 75 
90 90 86 82 62 
90 83 85 46 
Mittelwerte 93,0 91,6 84,5 77,2 54,0 
Theoretische Werte 94,0 88,3 83,0 78,1 53,8 


Um die Lichttransmission durch eine Zellschicht zu prüfen, wurde 
den Schalen der Kiichenzwiebel die Epidermis abgezogen. Die Dicke 
dieser einzellschichtigen Epidermisstiicke schwankte zwischen 30—60 u. 
In der Tabelle 18 sind die Transmissionsbefunde mehrerer Messungen mit 


Tabelle 18. Lichttransmission in Prozenten des auffallenden Lichtes. 





























436 u 509 mu 509 u 578 un 644 mu 700 mu | 2400—850ux 
(BG 12) (V& 1) (G& 11) (OG 2) (RG 2) (RG 5) (RG 7) 
82 88 
88 92 86 
86 84 82 
87 89 93 83 
gl 83 
82 89 95 94 85 81 
86 88 90 90 88 87 
87 91 85 90 
82 87 91 93 90 90 
83 88 93 94 80 87 88 
Mittel. „, 88 91 91 85 86 86 
werte 


Planta Bd. 18. 33 
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verschiedenen Lichtfiltern wiedergegeben, woraus Mittelwerte gebildet 
wurden. Dieses Ergebnis ist für die folgende Berechnung (S. 504) von Be- 
deutung. Aus den Transmissionsbefunden des Zwiebelhäutchens darf nun 
nicht gefolgert werden, daß die Absorption der Epidermis—100—Trans- 
mission ist, da die Reflexion nicht vernachlässigt werden darf. Die Re- 
flexion des Zwiebelhäutchens beträgt auf schwarzer Papierunterlage 
etwa 8% des auffallenden Lichtes, so daß für das Zwiebelhäutchen eine 
Absorption von etwa 3% anzusetzen ist. Durch die Epidermis eines Laub- 
blattes werden somit nach unseren Ergebnissen etwa 90% des auf das 
Blatt fallenden Lichtes in das Mesophyll einstrahlen. 

Ehe wir nun die theoretische Berechnung vornehmen, müssen wir uns 
über die Pigmentabsorption noch einige Grundlagen verschaffen. HABER- 
LANDT (1882) gibt von verschiedenen Pflanzen die ungefähren Zahlen 
der Chlorophyllkérner pro Quadratmillimeter Blattfläche an. Aus den 
Tabellen von Mésivs (1920) kann man die Größe der Chloroplasten ent- 
nehmen, woraus sich dann berechnen läßt, wieviele Schichten von Chlo- 
rophyllkérnern wir im Blatt hintereinander anordnen können. Bei einem 
Durchmesser der Chlorophylikörner von 5 u lassen sich auf 1000000 qu 
etwa 50000 Chloroplasten nebeneinander anordnen. In eine ,,Chloro- 
plastenschicht‘‘ kommen somit etwa 50000 Körner. Mit 383000 Chloro- 
plasten ließen sich etwa 7 Chloroplastenschichten gewinnen. Die Ta- 
belle 19 enthält die entsprechenden Zahlen. 


A. Seybold: 

















Tabelle 19. 
Zahl der Durchmesser der 
Chloroplasten Chloroplasten Schichtenzahl 
pro qmm u 
Tropaeolum majus . . . . 383 000 5 7 
Phaseolus multiflorus. . . 283 000 5 5 
Ricinus communis . . . . 495 000 5 9 


Rechnen wir mit 7 Chloroplastenschichten, so werden wir im allge- 
meinen das Richtige treffen. 

Um nun die Absorption einer Chloroplastenschicht kennen zu lernen, 
versuchte ich die Lichttransmission eines einzelnen Chloroplasten auf 
photographischem Weg zu bestimmen. Dabei wurde folgendermaßen 
verfahren. 

Mittels Ölimmersion, starkem Okular und weitausgezogenem Kamera- 
balg wurden mit wechselnder Belichtungszeit (20—90 Sek.) Photonega- 
tive von dünnen Schnitten der submersen Blätter von Sagittaria monte- 
vedensis hergestellt (Negative gleichzeitig und gleich lang in Standent- 
wickler). Ein einzelner Chloroplast wurde etwa 2000fach vergrößert auf- 
genommen. Die Chloroplasten hatten auf dem Negativ einen Durch- 
messer von etwa 10 mm. Die Negative wurden hernach mittels der MoLL- 
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schen Mikrothermosäule und dem Motischen Galvanometer ausphoto- 
metriert und zwar so, daß immer ein und derselbe Chloroplast und seine 
„danebenliegende farblose Umgebung“, d.h. Protoplasma, Zellsaft und 
Membran, auf den verschieden lang belichteten Platten nacheinander 
vor den Einfallspalt der Thermosäule kamen. Da der Chloroplast weniger 
Licht transmittieren läßt als seine farblose Umgebung, ist bei der Aus- 
photometrierung der Negative der Thermoeffekt beim Einstellen auf den 
Chloroplasten größer als bei der Einstellung der stärker geschwärzten 
Chloroplastenumgebung. In Abb. 13 sind die Galvanometerausschläge 
der entsprechenden verschiedenen Belichtungszeiten der Negative eines 
Versuches enthalten. Innerhalb des Auswertungsbereiches ist die Schwär- 
zung der Belichtungszeit annähernd 
proportional, so daß sich entsprechende 
Korrekturen erübrigen. In Tabelle 20 
sind die Belichtungszeiten bestimmter ? 
Schwärzungsgrade (Galvanometeraus- 
schläge) für den Chloroplasten und seine 8 
farblose Umgebung eingetragen, wie sie N 
sich aus der Abb. 13 ergeben. Um nun 
die Lichttransmission des Chloroplasten À 
kennen zu lernen, sei folgende Über- 
legung angestellt. 

Lassen wir auf den Chloroplasten „,, 15. Liehtäurchlässigkeit der Photo- 
und die farblose Blattsubstanz die Licht- negative bei verschiedener Belichtungszeit 

. nee (Abszisse). Die Kurve Chl entspricht den 

energie 1 auffallen und vernachlässigen schwärzungen der Chloroplastennegative, 
wirdiegeringe Absorption und Reflexion die Kurve V denen von Plasma, Mem- 
der farblosen Blattsubstanz, so ist das 
durch diese Substanz transmittierte Licht in 100 Zeiteinheiten = 100. 
Diese Lichtenergie 100 soll nun (in 100 Zeiteinheiten) einen bestimmten 
Schwärzungsgrad n auf der photographischen Platte hervorrufen. Um 
denselben Schwärzungsgrad n hinter dem lichtabsorbierenden Chloro- 
plasten zu erhalten, müssen wir gemäß unseren empirischen Befunden 
länger belichten und zwar anstatt 100 Zeiteinheiten mit der Energie 
1165 Zeiteinheiten (= 165 Energieeinheiten). Mit 165 Energieeinheiten 
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Tabelle 20. 
Belichtungszeit Relative Belichtungszeit 
Galv ter- 
ausschläge farbl farblose Blatt- 
Blatteubetans Chloroplast substanz Chloroplast 
27 57 90 100 158 
33 46 75 100 163 | 165 Mittelwert 
38 40 65 100 162 
42 33 60 100 176 
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erhalten wir also bei dem transmittierten Licht des Chloroplasten den 
gleichen Schwärzungsgrad wie mit 100 Energieeinheiten bei der farblosen 
Substanz. Da wir nun die Transmission in Prozenten des einstrahlenden 
Lichtes angeben wollen, schreiben wir: 


165 : 100 = 100 : x 
auffallendes transmittiertes auffallendes transmittiertes 
Licht Licht Licht Licht 
z = 60%. 


Durch einen Chloroplasten transmittiert demnach 60% des auffallen- 
den Lichtes. Die Reflexion des Chloroplasten können wir gemäß unseren 
bisherigen Erfahrungen mit 10% ansetzen, so daß ein Chlorophyllkorn 
etwa 30% des auffallenden Lichtes absorbieren wird. 

Mit der Absorptionszahl eines Chloroplasten 
bzw. einer Chloroplastenschicht von30% des auf- 
fallenden Lichtes können wir uns nunmehr den 
Lichtabfall innerhalb eines Laubblattes in erster 
Annäherung an Hand der Abb. 14 klarmachen. 
Eine vollständige Berechnung der Absorptions- 
größen der farblosen Substanz und deren Re- 
flexion soll hier unterbleiben, da die berechneten 
Zahlen doch nur der Größenordnung nach Gültig- 
keit haben. Selbstverständlich muß bei einer 
Berechnung berücksichtigt werden, daß jede 
Chloroplastenschicht 30% des reflektierten Lich- 
tes der nächstliegenden Chlorophyllschicht ab- 

7 Chi pi = sorbiert, so daB die berechneten Absorptions- 
or zahlen noch etwas höher sein werden. Die Ab- 

sorption der farblosen Blattsubstanz kommt allerdings davon wieder in 
Abzug, so daß wir die Absorption des reflektierten Lichtes wieder ver- 
nachlässigen dürfen. Vernachlässigen wir die Reflexion und Absorption 
durch die obere Epidermis (wir setzen normale Lichtlage der Blätter vor- 
aus), so erhalten wir die obere ausgezogene Transmissionskurve bei sieben 
Chlorophyllschichten der Abb. 14. Im ganzen werden in diesem Fall 92% 
des auffallenden Lichtes absorbiert. Berücksichtigen wir die Messungen 
mit dem Zwiebelhäutchen (siehe S. 501), so erhalten wir die untere gestri- 
chelte Kurve der Abb. 14; von dem auffallenden Licht treffen nur 90% 
auf die 1. Chloroplastenschicht auf, da 10% durch die Epidermis reflek- 
tiert bzw. absorbiert werden. Die Gesamtabsorption von sieben Chloro- 
plastenschichten beträgt in diesem Fall 83% des durch die Epidermis 
transmittierten Lichtes. Auf das auf die Epidermis auffallende Licht 
bezogen, ist die Absorption des Blattes 93%. Die Lichtabsorption der 
weißen Blattsubstanz innerhalb des Mesophylls kann nur wenige Prozent 
des auffallenden Lichtes ausmachen (10% Absorption des durch die 





Abb. 14. Lichtabfall durch 
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1. Chloroplastenschicht transmittierten Lichtes beträgt höchstens 5%), 
so daß wir mit gutem Recht, die Gesamtabsorption der farblosen Blatt- 
substanz des grünen Blattes (Absorption der weißen Blattsubstanz im 
weißen Blatt, siehe S. 494) einschließlich der Epidermisabsorption mit 
10% des auffallenden Lichtes angeben dürfen. Somit können wir nun als 
Differenz die Absorption des Pigmentes angeben: 





Aufinllonde neige: un a 100% 
Absorption der farblosen Blattsubstanz . . . . . 10% 
ee en 10% 
ee NE Se ie ere 10% 
Absorption der Chloroplasten ......... 70% 


Die Pigmentabsorption und die anderen Faktoren sind somit der 
Größenordnung nach bekannt, sie gelten für das ganze sichtbare Spek- 
trum, wobei jedoch zu bedenken ist, daß die oberen Chloroplasten- 
schichten den größten Teil des kurzwelligen Lichtes wegnehmen, die 
unteren Chlorophylikörner also absolut sehr wenig kurzwelliges Licht 
erhalten. 

Da durch die Absorption der 1. Chloroplastenschicht das auffallende 
Licht schon um 30%, durch die 2. um weitere 21%, durch die 3. um 
weitere 15% und durch die 4. um weitere 10% (1.—4. Schicht = 76%) 
geschwächt wird, die Kurve der Abb. 14 also steil abfällt, ist die Absorp- 
tion weiterer Chloroplastenschichten prozentual zum auffallenden Licht 
nicht mehr sehr groß. Die Dicke der Blätter ist also für die Lichtabsorp- 
tion nicht so wesentlich, wie man vielleicht glauben möchte. Die Abb. 12 
zeigt dies auch ohne weiteres. Die Zahl der Chloroplastenschichten spielt 
bei der Absorption ,,von der 4. Schicht an“ keine große Rolle, mit vier 
Schichten ist also die maximale Absorption nahezu erreicht. Das sehr 
dicke Blatt von Ficus hat eine nur wenig stärkere Lichtabsorption als 
dünnere Blätter (vgl. Tabelle 11 mit Tabelle 2—10). 

Die ‚‚Reflektorwirkung‘‘ des Schwammparenchyms darf bei dem pig- 
mentführenden Blatt aus diesem Grunde nicht überschätzt werden. 
(Beim farblosen Blatt spielt sie eine große Rolle, siehe S. 486.) Da die 
Palissadenzellen! den größten Teil der Chloroplasten im Mesophyll ent- 
halten, muß das Schwammparenchym schon ziemlich geschwächtes Licht 
erhalten. Eine Aufhebung der totalen Reflexion im Schwammparenchym 
durch Injektion mit Wasser hatte bei dem grünen Blatt auch nur geringe 
Wirkung (siehe S. 486, Tabelle 2,3,4). Bei dem sehr dünnen und pigment- 
armen, submersen Blatt von Sagittaria montevidensis ist der Einfluß der 
Wasserinjektion naturgemäß stärker (Tabelle 16, Abb. 12, S. 498). Bei 
den gewöhnlichen Laubblättern erfolgt die größte Lichtabsorption 


1 Versuche, von Blättern einzelne Schichten abzuschneiden (z. B. Palisaden- 
parenchym) und deren Lichtdurchlässigkeit zu prüfen, hatten bisher keinen 
Erfolg. 














506 


jedenfalls durch die Palissadenchloroplasten, eine Rückstrahlung vom 
Schwammparenchym mag mit 10% des auffallenden Lichtes veran- 
schlagt sein. 

Die Größenordnung der einzelnen Faktoren, wie wir sie eben darge- 
stellt haben, veranschlagten wir bereits in der I. Mitteilung (S. 225). 
Vergleichen wir nun zum Schluß dieses Ergebnis mit den bisherigen An- 
gaben, so ergeben sich recht beträchtliche Unterschiede. 

Brown u. EscoMBE ermittelten für das grüne Blatt von Helianthus 
annuus den Absorptionskoeffizienten 0,686. In Tabelle 13 sind die Ab- 
sorptionskoeffizienten der eigenen Meßresultate angeführt. Abgesehen 
vom kurzwelligen Teil des Spektrums sind die Abweichungen nicht groß. 
Die von Brown u. EscoMBE mit dem Absorptionskoeffizienten 0,68 an- 
gestellten Energiebilanzen werden somit, was die Lichtabsorption des 
gesamten Blattes anlangt, keine wesentliche Korrektur erfahren müssen. 
(Die unrichtigen Transmissionsdaten wurden durch Vernachlässigung der 
Reflexion einigermaßen korrigiert.) Die Bestimmung der Pigmentab- 
sorption auf Grund der unrichtigen Lichttransmissionsdaten eines pig- 
mentfreien und grünen Blattes mußten dagegen fehlerhaft werden. 
Setzen wir nach Brown u. EscoMBe die Transmission des weißen Blattes 
= 100 (empirisch 30; Tabelle 13), so ist die des grünen = 33 (empirisch 
10). Die Differenz von 67% kann nach der Berechnungsweise von BRowN 
u. EscoMBE als Ausdruck der erhöhten Absorption durch das Pigment 
gelten. Die Pigmentabsorption von 4,2% ist jedenfalls zu niedrig an- 
gegeben (vgl. I. Mitteilung S. 212). Es erscheint übrigens nicht richtig, 
wenn man die Absorption lediglich aus Transmissionsdaten berechnet, 
da die Reflexion nicht vernachlässigt werden darf. WILLSTÄTTER u. STOLL 
(1918, S. 125) schreiben mit Recht: „Man wird dem wahren Wert der 
Lichtabsorption durch den Farbstoff im Blatt am nächsten kommen, 
wenn man dem Werte des auffallenden Lichtes das durch das Blatt hin- 
durchgehende Licht und das vom Blatt reflektierte Licht, welches noch 
zu bestimmen ist, subtrahiert. Es wird dabei willkürlich angenommen, 
daß die Absorption durch das beinahe farblose Blattgewebe geradezu 
verschwindend klein ist und vernachlässigt werden darf.‘ Wie groß die 
Reflexion ist, haben wir nunmehr in dieser Arbeit energetisch bestimmt, 
und die Größenordnung der Lichtabsorption der farblosen Blattsubstanz 
festgelegt. 

Mit den Transmissionswerten der Chlorophyll-Lösungen (siehe Ta- 
bellen 2, 3 und 4) können wir für die Pigmentabsorption der Chloro- 
plasten höchstens die untere Grenze angeben. Durch die Einlagerung des 
Pigmentes in die Chloroplasten und dieser in die Zellen des Mesophylls 
wird die Lichtabsorption erhöht; wenn wir sie im langwelligen Teil des 
Spektrums mit 70% des auffallenden Lichtes, im kurzwelligen Teil mit 
80% veranschlagen, werden wir das Richtige getroffen haben. 
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F. Schlußbemerkungen. 

Bei Untersuchungen über die Lichtabsorption von Blättern wird ge- 
legentlich als quantitatives Maß der Extinktionskoeffizient, der reziproke 
Wert derjenigen Schnittlänge (Schichtdicke), bei der 90% des auffallenden 
Lichtes absorbiert werden, gewählt (vgl. Tabulae Biologicae I, 231). 
VIERORDT (1873) hat in seiner erwähnten Arbeit Tabellen mitgeteilt, aus 
denen zu bestimmten Lichtstärken die dazugehörenden Extinktions- 
koeffizienten direkt abgelesen werden können. Es soll nun hiermit zur 
Diskussion gestellt werden, ob man künftig die Lichtabsorption in den 
Koeffizienten oder in Prozenten des auffallenden Lichtes angeben soll. 
Meines Erachtens genügt die Angabe der Absorption in Prozenten, 
ebenso wie wir die Reflexion und Transmission in Prozenten angeben. 
Vielleicht vermag jedoch ein anderer Sachkundiger die Vorteile der 
Koeffizientenangabe darzutun. 

Die integralen, energetischen Messungen über die Transmission und 
Reflexion der Laubblätter, die in der vorliegenden und in der früheren 
Arbeit (I. Mitteilung) mitgeteilt wurden, geben uns nun ein gewisses 
Bild der Lichtenergiebilanz. Bei der Absorption des Lichtes im sicht- 
baren Teil des Spektrums fällt den grünen Chloroplasten jedenfalls der 
Löwenanteil zu. Protoplasma, Membran und Zellsaft absorbieren im 
grünen Blatt sehr wenig Licht. Daß die grünen Chloroplasten eine so 
große Absorption aufweisen, ist deshalb besonders beachtenswert, weil 
für den Prozeß der CO,-Assimilation ein recht geringer Prozentsatz 
(1—2%) der eingestrahlten, absorbierten Energie verbraucht wird 
(Brown u. EscomBE 1905). Ob die Chloroplasten neben der CO,-Assi- 
milation bei der großen Energieabsorption nur noch die Funktion von 
„Öfen“, also von Licht-Wärmetransformatoren haben, oder ob ein Teil 
der absorbierten Energie als chemische Energie bei anderen Assimila- 
tionsvorgängen (N-Stoffwechsel) verwendet wird, muß dahingestellt blei- 
ben. Der Hinweis, daß die grünen Chloroplasten bei Belichtung ,,energie- 
reiche Orte‘ im Blattsystem sind, wird vielleicht zur Klärung der einen 
oder anderen stoffwechselphysiologischen Frage von großer Bedeutung 
sein (siehe METzNER 1930, S. 306ff.). Da die Wärmestrahlen vom Blatt 
jedenfalls auch stark absorbiert werden (Transmission = 20% [siehe 
I. Mitteilung Filter RG7!], Reflexion = 20% [geschätzt], Absorption 
somit = 60%) kann die für die Transpiration notwendige Energie wenig- 
stens zum Teil damit gedeckt werden. Es liegt noch eine große Arbeit vor 
uns, festzustellen, wie die von den Chloroplasten absorbierte Energie ver- 
wendet wird. 

Allgemein lassen sich die Untersuchungsergebnisse hier kurz nicht 
wiederholen, die Tabelle 13, S. 494, kann als Zusammenfassung gelten. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUR THEORIE 
DER PFLANZLICHEN TROPISMEN. 


DIE BEZIEHUNGEN ZWISCHEN GEOTROPISCHER KRÜMMUNG 
UND WACHSTUM BEI DIKOTYLEN. 


Von 
ADOLF BEYER. 


(Eingegangen am 11. September 1932.) 


Einleitung. 

An die Stelle der BLaauwschen Theorie des Phototropismus, die sich 
im großen und ganzen als unzureichend erwiesen hat, ist in den letzten 
Jahren mehr und mehr die sogenannte Wuchsstofftheorie der Tropismen 
getreten. Diese besonders von CHOLODNY und F. W. Went vertretene 
Theorie besagt, daß infolge der tropistischen Reizung eine Polarisierung 
des Pflanzenorgans stattfindet, die ihrerseits nun eine ungleichmäßige 
Verteilung des Wuchsstoffes zur Folge hat: Die Unter-(Schatten-)flanke 
erhält mehr Wuchsstoff als die Ober-(Licht-)flanke; dementsprechend ist 
hier das Wachstum bei negativ geo- und positiv phototropischen Organen 
beschleunigt, und das führt zur tropistischen Krümmung. Bei Wurzeln 
hat die gleiche Polarisierung das entgegengesetzte Resultat, weil auf das 
Wachstum der Wurzeln der Wuchsstoff nicht fördernd ‚sondern hemmend 
wirkt. 

Nun ist an der allgemeinen Verbreitung des Wuchsstoffes kaum zu 
zweifeln. Auch die Tatsache einer Polarisierung infolge tropistischer Rei- 
zung ist experimentell festgestellt. Schließlich wissen wir mit Sicherheit, 
daß der Wuchsstoff auf oberirdische Organe wachstumsférdernd, auf 
Wurzeln wachstumshemmend wirkt. Soweit steht also die Theorie mit 
den Tatsachen in schönstem Einklang. 

Doch ist diese befriedigende qualitative Übereinstimmung nicht aus- 
reichend. CHOLODNY selbst hat die quantitative Prüfung bereits in An- 
griff genommen. 

Wenn die Ansicht richtig ist, „daß die Geoinduktion nur eine un- 
gleiche Verteilung der vorhandenen Menge des normalen Wuchshormons 
zwischen verschieden orientierten Flanken des Organs verursacht, ohne 
auf die Erzeugung des Wuchsstoffes einzuwirken‘“, dann muß ,,der Ge- 
samtzuwachs des Stengels sowohl in horizontaler als auch vertikaler Lage 
gleich sein; denn die Menge der Wuchsstoffe in einem Pflanzenorgan 
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hängt ja nach dieser Ansicht von der Geoinduktion, somit auch von der 
Lage des Organs gar nicht ab“ (CHoLopny 1929, S. 703 und 704). 

Mit Hilfe einer sehr eleganten Methode, der sogenannten mikropoto- 
metrischen Wachstumsmessung!, hat nun der genannte Forscher ein- 
wandfrei bewiesen, daß bei den von ihm untersuchten Objekten die 
Wachstumsintensität während einer tropistischen Krümmung unver- 
ändert bleibt (vorausgesetzt natürlich die in seinen Versuchen gegebenen 
Bedingungen). Die in der eben zitierten Arbeit mitgeteilten Versuche 
wurden mit Hypokotylen von Helianthus annuus und Lupinus albus 
durchgeführt. (Eine Versuchsreihe mit Koleoptilen von Avena sativa er- 
gab später das gleiche Resultat [1930].) Die Hypokotyle benutzte 
CHOLODNY teils mit, teils ohne Plumula. Es wäre zu fragen, ob in 
dem letzteren Falle das Hypokotylstück genügend Wuchsstoff besaß. 
Nach meinen eigenen Beobachtungen nämlich wird bei Helianthus der 
Wuchsstoff in der Plumula gebildet (1925). Aus diesem Grunde scheinen 
mir die eben genannten Versuche nicht beweiskraftig. Wenn die Ein- 
wirkung des tropistischen Reizes auf den Wuchsstoff untersucht werden 
soll, so muß dessen Vorhandensein zunächst nachgewiesen sein. 

Doch soll in unserem Zusammenhang auf diesen Punkte kein so gro- 
Bes Gewicht gelegt werden. Es ist zuzugeben, daß CHoLODNYs Beobach- 
tungen gegen die ,, Tropohormontheorie“ (STARK) sprechen, nach der bei 
tropistischer Reizung besondere Reizstoffe gebildet werden; das hätte 
sich ja in einer Änderung der Wachstumsintensität bemerkbar machen 
müssen. Andererseits darf eine Forderung der Wuchsstofftheorie als er- 
füllt gelten. 

Indes auch bei dieser quantitativen Feststellung können wir nicht 
stehen bleiben. Es muß untersucht werden, ob die im einzelnen Falle 
verfügbare Wuchsstoffmenge ausreicht, um die tropistische Krümmung 
zu erklären. Ein solcher Nachweis würde für die Theorie bedeutend mehr 
in die Wagschale fallen. Versuche dieser Art habe ich mit verschiedenen 
Gramineen durchgeführt. Die Ergebnisse werde ich in einer anderen 
Arbeit mitteilen. Hier will ich nur bemerken, daß unter den von mir ge- 
wählten Bedingungen eine deutliche Disproportionalität von Krümmung 
und Wuchsstoff zutage getreten ist. 

Bei den Dikotylen, mit denen sich die vorliegende Mitteilung beschäf- 
tigt, habe ich von den Beziehungen zwischen Krümmung und Wuchsstoff 
zunächst ganz abgesehen und nur nach den Beziehungen zwischen Krüm- 
mung und Wachstum gefragt. Denn es stellte sich sehr bald heraus, daß 
man schon auf diese umfassendere Frage eine eindeutige Antwort erhält. 

Unsere Frage lautet also: Stimmt die Wachstumsintensität geotro- 
pisch sich krümmender Exemplare mit der Wachstumsintensität verti- 


1 Als Maß der Verlängerung dient die Wasseraufnahme des Organs, die in 
einer feinen Kapillare sehr genau kontrolliert werden kann. 
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kaler Kontrollen überein? Es ist genau dieselbe Frage, die auch CHo- 
LODNY stellte. Ich arbeitete jedoch nicht wie er mit normal wachsenden 
Individuen, sondern verwendete meine Versuchspflanzen in einem Sta- 
dium sehr geringer Wachstumsintensität. Vielfach wählte ich sogar 
solche Pflanzen, die ihr Wachstum für makroskopische Beobachtung 
(Millimetermaß) bereits eingestellt hatten. In diesem kritischen Stadium 
war, wenn überhaupt, am ehesten eine Diskrepanz zwischen Theorie und 
Tatsachen zu erwarten. 

Im folgenden teile ich eine Reihe solcher Versuche mit. Zwar sind sie 
nach mancher Richtung hin ergänzungsbedürftig, doch dürften sie immer- 
hin bei der Beurteilung der Wuchsstofftheorie stark ins Gewicht fallen. 
Auf eine Diskussion der Literatur und theoretische Erörterungen ver- 
zichte ich an dieser Stelle, da ich auf den Gegenstand noch zurückzu- 
kommen gedenke. 

Ich kann diese einleitenden Bemerkungen nicht schließen, ohne mit 
wärmstem Dank der liebenswürdigen Bereitwilligkeit zu gedenken, mit 
der Herr Geheimrat Prof. Dr. CoRRENs durch Gewährung eines Arbeits- 
platzes im Kaiser-Wilhelm-Institut für Biologie und Beschaffung der not- 
wendigen Hilfsmittel mir die Durchführung meiner Untersuchung er- 
möglicht hat. 

1. Taraxacum officinale. 

Als erstes Versuchsobjekt wählte ich die Schäfte von Taraxacum; zu 
der Zeit, als ich diese Versuche begann, standen sie in nächster Nähe des 
Instituts sehr zahlreich zur Verfügung. Die Schäfte führen bekanntlich 
sehr starke Postflorationskrümmungen aus. So mußte ich sehr reichlich 
Material sammeln, um eine ausreichende Anzahl gerader, für den Versuch 
geeigneter Exemplare zu bekommen. 

Da es mir, wie gesagt, darauf ankam, ein Stadium möglichst geringer 
Wachstumsintensität zu fassen, wählte ich meist solche Schäfte, deren 
Früchte vom Involukrum eben freigegeben, aber vom Winde noch nicht 
verweht waren. Ein Vorversuch hatte nämlich gezeigt, daß selbst Schäfte 
mit vertrocknetem Involukrum noch schöne geotropische Krümmungen 
ausführen können. In einem Falle (V. 18) verwendete ich auch Schäfte 
mit noch geschlossenem Involukrum. 

In einem ersten orientierenden Versuch (67) zerlegte ich die oberen 
20 cm einer Reihe von geköpften Schäften in zwei gleichlange Stücke und 
brachte diese in horizontale Lage. Gleich darauf zerlegte ich die oberen 
10 cm einer Reihe von Kontrollstücken in derselben Weise und beobach- 
tete nun vergleichend geotropische Krümmung des Versuchs (V.) und Zu- 
wachs der Kontrollpflanzen (K.). 

Nach 3 Stunden 20 Min. sind alle V.-Stücke deutlich geotropisch ge- 
krümmt; der Zuwachs der fünf basalen K.-Stücke beträgt 0,5 mm bei 
einem und 0,0 mm bei vier Exemplaren. Bei den apikalen Kontrollen be- 
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trägt er schon nach 21/, Stunden im Mittel 2 mm. — Nach insgesamt 
27 Stunden weisen die basalen Kontrollen einen Gesamtzuwachs von 
0,3 + 0,2 mm (5). Die geringste Krümmung der V.-Pflanzen dagegen 
beträgt 3 mm (Längendifferenz zwischen Konvex- und Konkavflanke). 
Die Messungen wurden in diesem und fast allen folgenden Versuchen mit 
Hilfe eines paraffinierten Millimeterpapierstreifens ausgeführt. 

Um den immerhin beträchtiichen Zuwachs der apikalen Zone aus- 
zuschalten, verfuhr ich bei den weiteren Versuchen folgendermaßen: Von 
den dekapitierten Versuchsexemplaren wurde ein von Versuch zu Ver- 
such verschieden langes Spitzenstück abgeschnitten. Das eigentliche Ver- 
suchsobjekt war dann ein mehr oder weniger langes apikales Stück des 
Schaftrestes. 

Die auf Zuwachs zu beobachtenden Stücke befestigte ich mit Watte 
in kleinen Reagenzröhrchen oder Präparatengläschen, die zu 9—10 an 
geeigneten Gestellen befestigt werden konnten. Die geotropische Rei- 
zung wurde teils unter denselben Bedingungen vorgenommen, teils legte 
ich die betreffenden Stücke einfach auf feuchtem Sand horizontal. Alle 
Versuche fanden bei Licht und Zimmertemperatur (18—20° C) statt. — 
Dieselbe Versuchsanordnung gilt, soweit nichts anderes bemerkt ist, auch 
für alle weiteren Versuche mit anderen Objekten. 

Im einzelnen Versuch beobachtete ich nun Wachstum und Krüm- 
mung entweder gleichzeitig bei zwei verschiedenen Serien oder nachein- 
ander (zuerst Wachstum, dann Krümmung) bei ein und derselben Serie. 
Die Ergebnisse sind in der folgenden Tabelle (Tabelle 1) zusammengestellt. 
Man findet in der zweiten Spalte zunächst nähere Angaben über die Ver- 
suchsstücke, in Spalte 3 und 5 die Zuwachswerte der vertikalen Kontrollen 
und die Krümmungswerte der Versuchsstücke, gemessen als Differenz 
zwischen Konvex- und Konkavflanke. Die Zeitangaben der vierten 
Spalte sind natürlich bei der Zahl der Messungen nicht ganz genau zu 
nehmen. Wo esangängig war, habe ich neben den Mittelwerten in eckigen 
Klammern auch die Einzelwerte angegeben. Die Zahl der zur Berechnung 
des Mittels jeweils benutzten Messungen ist in runder Klammer stets bei- 
gefügt. — Aus der Anordnung der Werte ist schließlich erkennbar, in 
welcher Weise sie zu vergleichen sind. Vergleichbar sind einmal solche, 
die auf derselben Zeile stehen (zwei Serien gleichzeitig beobachtet), und 
dann die Werte, die durch horizontalen Pfeil verbunden sind (an der- 
selben Serie zuerst Wachstum, dann Krümmung beobachtet). 

Als eindeutiges Resultat dieser Versuche dürfen wir feststellen, daß 
Pflanzen mit geringem oder bereits erloschenem Wachstum noch be- 
trächtliche geotropische Krümmungen ausführen können. Von 32 Stük- 
ken (V. 74, 75, 78), bei denen ein Wachstum mit unserer Methode: nicht 

1 Mikroskopische Messung hätte vielleicht doch noch einen sehr geringen 
Zuwachs erkennen lassen. 
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Tabelle 1. Taraxacum. 
Beobachtungszeit. 
Nr. Bemerkungen Zuwachs Nach Krümmung 
insgesamt weiteren À 
Schäfte 25—35 om | 0,6 + 0,2mm (12) | 6h 50m 
lang. Nach Deka-| 14 weitere ohne 
pitation 10cm ab;| Zuwachs hori- 
11 cm langes Stück zontal 
darunter zum Ver- 29 mit Suwads 
such verwendet ale Kontrollen 
74 Ÿ_ 
Involukrum offen 0,2+0,3(7. |246h5m 1d23h 6m | 1,0 + 1,0mm (14) 
(4 davon ohne [2,1 + 0,5 mm (6); 
Zuwachs); 3,5; 2,5; 2,0; 2,0; 
5fallen auswegen 1,5; 1,5] 
apikaler 
Schrumpfung 
Schäfte 20—25cm| 0,5+0,0(4 |6h45m 
lang, 5cm ab; 10) 10 weitere ohne 
bzw. 11cm darunter | Zuwachs hori- 
verwendet zontal 
75 
Involukrum offen etwa 2d etwa 41h| 7,04 0,0(4) 
6 weitere unge- 
krümmt 
Apikale 18cm in 3 | 5em: 5,4+ 2,8 (9) 5om; 4,8+1,1(6) 
Stücke von 5, 6 und | 60m: 1,3+0,7(9) | 19h 30m 60m: 4,3+0,9 (11) 
Tom zerlegt |70m:0,3+0,2(9) Tom: 2,4+1,3(10) 
3 davon ohne 
Involukrum noch Zumacha 
geschlossen 4 
60m: 0,1+0,1(9)|1d2h 15m 6h 45m 
8 davon ohne 
Zuwachs 
78 alle horizontal 














1,8 + 1,8 (9) 
[2,7 + 1,3 (6); 4,5; 
4,0; 3,5; 2,5; 1,0; 

0,5] 
Von den 7om- 

Kontrollen 

1 Stück ge- 
krimmt: 3mm 








A. Beyer: 
Tabelle 1 (Fortsetzung). 














Beobachtungszeit. 
Nr. Bemerkungen Zuwachs Nach Krümmung 
insgesamt weiteren 
Schäfte 25>—30cm | 0,2+0,2 (15) 4h 30m 12 gekrümmt (16) 
lang, 10cm ab; | 9,1+0,2(15) 24h 30m 2,0 + 1,0 (16) 
10cm darunter ver-| (weiterer Zu- | 25h 15m 2 davon ohne 
wendet wachs). Krümmung 
12 davon ohne 
80 | Involukrum offen Zuwachs, alle 
horizontal | 
2d 23h 1d21h45m| 1,8+1,0(9) 
[5,0!; 3,0; 2,0;..] 
6 weitere unge- 
krimmt 














mehr nachweisbar war, haben sich 16 noch geotropisch gekriimmt. Die 
mittlere Kriimmung betragt 2,1, 1,0, 2,7, die maximale (V. 78) 4,5 mm. 

In Versuch 80 hatten von den 15 Stiicken vor der geotropischen Rei- 
zung 12 ihr Wachstum eingestellt. Wieviel von ihnen sich noch ge- 
krümmt haben, geht aus dem Protokoll nicht genau hervor; doch müssen 
es mindestens 6 sein, da nur 3 Stück mit Zuwachs unter den gekrümmten 
sein können. 

Betrachten wir nun als Gegenstück dazu die Fälle, in denen das 
Wachstum noch nicht erloschen war. Mit einer Ausnahme (die 5cm 
langen apikalen Stücke aus V.78) beträgt die Krümmungsdifferenz (X—V) 
das Vielfache der im gleichzeitigen Kontrollversuch ermittelten Zuwachs- 
größe. Dividieren wir den Krümmungswert durch den Zuwachswert, so 
erhalten wir: 5 (V. 74, wobei die 5 apikal geschrumpften Stücke nicht be- 
rücksichtigt sind), 4 (V. 78, 6 cm-Stiicke), 8 (V.78, 7 cm-Stiicke) und 
6,7 (V. 80). In dem für die Theorie günstigsten Falle ist also die Krüm- 
mung noch viermal so stark wie das Wachstum. Von den insgesamt 
40 Kontrollen weisen nur 17 noch Wachstum auf. Der Zuwachs beträgt 
in zwei Fällen 1 mm, sonst 0,5 mm (mit Ausnahme von V.78, 6 cm- 
Stücke, wo Zuwachsgrößen von maximal 2 mm erreicht werden). 

Besondere Beachtung verdient Versuch 78. Er zeigt, daß auch bei 
jüngeren Schäften, deren Früchte noch im Hüllkelch eingeschlossen sind, 
keine Proportionalität zwischen der Intensität der Krümmung und des 
Wachstums besteht. Während diese von oben nach unten auf 1/,, sinkt, 
verringert sich jene nur um die Hälfte. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß bei Taraxacum die geotropische 
Krümmung in bestimmten Fällen unter erheblicher Wachstumsbeschleuni- 
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gung, vielfach sogar unter Wiederaufnahme des bereits erloschenen Wachs- 
tums ausgeführt wird. 
Ganz ähnliche Resultate erhielt ich mit anderen Objekten. 


2. Trifolium repens. 

Am 4. VI. 32 sammelte ich Schäfte von Trifolium repens, deren Köpf- 
chen eben aufzublühen begannen. Das Köpfchen wurde abgeschnitten 
und ein apikales Schaftstück von 6 cm Länge zum Versuch verwendet. 
Nach 311/, Stunden betrug der Zuwachs 1,1 + 0,3 mm (9), die Krüm- 
mung 3,2 + 0,4 mm (10). Nur eines von den Kontrollstücken zeigte kei- 
nen Zuwachs. 

3. Impatiens parviflora. 

Uberraschend war das Resultat eines Versuchs mit /mpatiens parvi- 
flora. Von jungen Pflanzen (V. 95 vom 6. VI. 32) wurden die untersten 
beiden Internodien, also Hypokotyl und Epikotyl, isoliert; die Knoten 
wurden dabei entfernt. Beide Serien von Versuchsstücken prüfte ich 
gleichzeitig auf Krümmung und Wachstum. Das Ergebnis nach 23 Stun- 
den zeigt folgende Übersicht (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Impatiens parviflora. 











Zuwachs | Krümmung 
Epikotyl. . 0,3+0,3 mm (9); 4 ohne Z. 1,3+0,4 mm (10) 
Hypokotyl . 03402 , W;3 „ » 1,7+0,7 „ (10); 1 ohne Kr. 


Zunächst ist zu bemerken, daß die Krümmung den Zuwachs wiederum 
um ein Vielfaches übertrifft. Dann aber fällt auf, daß das untere Inter- 
nodium sich stärker gekrümmt hat als das obere. Zwar liegt die Differenz 
innerhalb der Fehlergrenzen; doch die Einzelweite des Protokolls zeigen, 
daß ein Unterschied dieser Art wirklich besteht. Bei den epikotylen 
Internodien ist die Krümmung in sechs Fällen geringer als 1,5 mm, bei 
den Hypokotylen nur dreimal. Auch wird die stärkste Krümmung der 
unteren (3 mm) von den oberen Internodien nicht erreicht. 

Neben dem quantitativen zeigte dieser Versuch noch einen qualita- 
tiven Unterschied der Krümmungen. Während die Epikotyle sich nur 
apikal krümmten, trat die Krümmung beiden Hypokotylen nur basal auf. 

3 Wochen später (V. 130 vom 27. VI.) machte ich den gleichen Ver- 
such mit Pflanzen eines anderen Standortes, die nun schon in voller Blüte 
standen. Das epikotyle Internodium ohne Knoten krümmte sich jetzt 
gar nicht mehr, während das Hypokotyl wiederum in seinem basalen 
Teile sehr deutliche geotropische Krümmungen ausführte. Das Wachs- 
tum war in beiden Fällen erloschen. Die Krümmung des Hypokotyls 
betrug 2,7 + 0,5 mm (9). 














516 A. Beyer: 

Bei denselben Pflanzen beobachtete ich (V. 132) einige Zeit später die 
Krümmungen des 3.Internodiums, dem ich das darüber befindliche 
Internodium mitsamt dem Knoten des nächsten Internodiums (5.) ge- 
lassen hatte; dem 3. Internodium selbst war der basale Knoten ge- 
nommen. 

Die Krümmungen fielen verschieden aus. Die drei dünneren Stücke 
krümmten sich im Knoten und im apikalen Teile des 4. Internodiums, 
die dickeren nur im Knoten. Falla entspricht dem Verhalten der Epi- 
kotyle in Versuch 95; mit dem Unterschied allerdings, daß diese über- 
haupt keinen Knoten besaßen. 

Als wesentliches Ergebnis der Versuche mit Impatiens parviflora läßt 
sich feststellen: Das unterste Internodium erwachsener Pflanzen, das in 
vertikaler Lage nicht mehr wächst, vermag erhebliche geotropische Krüm- 
mungen auszuführen, wenn es isoliert horizontal exponiert wird. 

Ob eine solche Krümmung auch im normalen Verbande der Pflanze 
ausgeführt werden kann, habe ich noch nicht untersucht. 


4. Cucurbita pepo. 

Die folgenden Versuche wurden mit Keimlingen von Cucurbita pepo 
und Helianthus annuus ausgeführt. Die Methode ist die gleiche wie 
früher. Von Cucurbita benutzte ich etiolierte Pflanzen, die im Dunkel- 
schrank herangezogen wurden, von Helianthus grüne Exemplare, die teils 
im Gewächshaus, teils auf dem Klinostaten (vertikale Achse) heranwuch- 
sen. Von Helianthus verwendete ich auch junge Epikotyle. 

Betrachten wir zunächst die Resultate der Versuche mit Cucurbita 
(Tabelle 3, S. 517—518). 

Zu bemerken ist, daß hier gleichzeitige Wachstumskontrolle nur in 
einem Falle (V. 101 a) durchgeführt wurde. Es ist also jeweils die Krüm- 
mung mit dem letzten Zuwachs zu vergleichen. 

Der Zuwachs in vertikaler Lage ist überall sehr gering. Gelegentlich 
findet man eine Verkürzung angegeben. Ob sie real ist oder auf einem 
Messungsfehler beruht, mag dahingestellt bleiben. Die Krümmung da- 
gegen ist meist recht erheblich. Sehr deutlich zeigen diese Versuche, daß 
Keimlinge, die ihr Wachstum bereits eingestellt haben, sich noch krüm- 
men können. Der besseren Übersicht wegen stelle ich die bezüglichen 
Angaben noch einmal besonders zusammen (Tabelle 4, s. S. 519). 

Von 31 Hypokotylen, deren Wachstum erloschen war, haben sich 28 
noch geotropisch gekrümmt; das sind 90% gegenüber 50% in den Ver- 
suchen mit Taraxacum. Auf diesen Unterschied ist natürlich kein Ge- 
wicht zu legen. Es ist sehr wahrscheinlich, daß man auch bei Taraxacum 
eine höhere Prozentzahl erreichen könnte, wenn man die Schäfte in dieser 
Hinsicht sorgfältiger auswählen würde. 
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Tabelle 3. Cucurbita. 
Beobachtungszeit 
Nr. Bemerkungen Zuwachs nach Krümmung 
insgesamt weiteren 
Länge des Hypo-| 4 ohne Zuwachs; |1d 3*/,h 
kotyls 8,1 + 1,6 cm. | 1:0,5 mm, alle hori- 
Kleine Achse des zontal 
im Querschnitt el- | 
Epes) es 2d 5/,h ld 2h| 43+0,3mm (5) 
lings horizontal 
56 5d 2d 18!/,h| 5,0+0,6 mm (5) 
starkste Kriimmung 
(6,0 mm) bei einem 
Stück ohne Zu- 
wachs. Krümmung 
bei dem Stück mit 
Zuwachs: 4,5 mm 
Länge 10,4 + 1,1cm.| 7 ohne Zuwachs 
Kleine Achse hori- 1:1,0 
zontal 1:0,5 18h 
1:-—0,5 
alle horizontal 21h 3h 
6 ld 1?/,h 4'/,h j4 deutlich gekrümmt 
24 3/,h 26h | 3,6 + 0,4 (4 stärkste 
Krümmungen) 
4d 1l:},h 46h 3,6 + 0,9 (10) 
; [3,5 + 0,9 (8; nur die 
Stiicke ohne Zu- 
wachs berücksich- 
tigt)] 
Länge 13,2 + 0,9 0,8+0,5 (4) 17h 
Große Achse hori- 0,0+u,0 (4) 231/,h 6: ,h 
65 zontal 4 ohne Zuwachs 
horizontal 
24 21:/,h 1d 22d 2,6 +0,4 (4) 





Auffallend, wenn auch für unsere Zwecke bedeutungslos, ist der starke 
Zuwachs der Keimlinge in Versuch 101 a während der ersten 3 Tage. 
Hier wurde ausnahmsweise der Zuwachs zunächst an Exemplaren be- 
obachtet, die nach der Dekapitation bewurzelt blieben (Tuschemarken!). 
Ob darin die Ursache für den stärkeren Zuwachs zu suchen ist, soll weiter 


geprüft werden. 
Planta Bd. 18. 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 








Beobachtungszeit 




















Nr. Bemerkungen Zuwachs nach Krümmung 
insgesamt weiteren 
Lange nach2 Tagen | 15,8+4,3mm (9) |2d 21'/,h 
21:/, Stunden 9,7 + 5 horizontal 
1,6cm. Keimlinge 4 als Kontrollen 
während der ersten 
Periode in Töpfen| ,,950 Isa 22,n 25h| 3,3+1,3mm (5) 
Kleine Achse hori- (5,0; 4,0; 4,0; 3,5: 
zontal 2 davon ohne Zu- 0,0] 
wachs horizontal 
101a v 
4d 201/,h ld 22h 1,6 + 0,9 (4) 
(3,01; 2,0; 1,5; 0,0] 
Zuwachs: 0,0; 0,5; 
1,5; 0,0 
("Zum Vergleich 
darunter die ent- 
sprechenden Zu- 
wachswerte der 
vorigen Periode) 
Länge 11,3 + 1,3cm| 12 ohne Zuwachs 
Kleine Achse hori- 1:+0,5 id 1h 
zontal 1:—0,5 
alle horizontal | 
3,1+1,2 (14) 
101b [3,7 + 0,8 (12)] 














(2 ohne Krümmung ; 
vorher auch ohne 
Zuwachs) 
Maximale Krüm- 
mung von 5,0 bei 2 
Stücken ohne vor- 
herigen Zuwachs! 


Fassen wir zusammen: 90% der Hypokotyle, deren Wachstum erloschen 
war, haben noch sehr deutlich geotropisch reagiert. In dem einen Falle, wo 
Krümmung und Wachstum gleichzeitig beobachtet wurden (V. 101 a), über- 


traf die Krümmung den Zuwachs um mehr als das Sechsfache. 





BS 
1e 
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Tabelle 4. Cucurbita. 














oo a sel Stücke ohne Zuwachs Davon krümmungsfähig 
56 27/, 4 von 5 4 
63 18 8 ” 10 8 
65 6, Es = 7 
101 a 25 5 » + : 
101b 25 3 „ 14 = 
Summa 31 von 37 28 








5. Helianthus annuus. 

Für Helianthus annuus zeigte zunächst ein Vorversuch, daß Hypo- 
kotyle 48 Stunden nach der Dekapitation noch sehr gut geotropisch rea- 
gieren (bisweilen völlige Aufrichtung!). 24 auf dem Klinostaten in kleinen 
mit Erde gefüllten Blechgefäßen aufgewachsene Keimlinge wiesen am 
Ende des Versuchs eine mittlere Krümmung von 3,4 + 1,3 mm auf. (Die 
volle Aufrichtung würde einer Differenz von etwa 5 mm entsprechen.) 

Die Ergebnisse der Hauptversuche sind den Tabellen 5 und 6 zu ent- 
nehmen (S, 520 u. 522). Beginnen wir mit den Hypokotylen. 

Versuch 126 wurde so durchgeführt, daß nach und nach die Stücke, 
die keinen Zuwachs mehr zeigten, horizontal gelegt und ihre Krümmung 
verglichen wurde mit dem Zuwachs der übrigen Stücke, die seit der letz- 
ten Messung noch gewachsen waren. Trotzdem übertrifft die Krümmung, 
wie man sieht, den Zuwachs ganz beträchtlich. Nur 5 von den 40 Stücken 
mit sistiertem Wachstum haben sich nicht mehr gekrümmt, das sind also 
87,5% Reaktionen. 

Während uns dies Ergebnis nicht mehr überrascht, ist etwas anderes 
recht auffallend: Unsere Tabelle enthält eine neue Rubrik, Verkürzung 
der Konkavflanke. Von den 35 Stücken, die noch geotropisch reagierten, 
zeigten 28 (80%) eine solche Verkürzung. Als ich die ersten diesbezüg- 
lichen Werte notierte, glaubte ich zunächst an einen Messungsfehler. 
Doch die Häufigkeit dieser Beobachtungen und der Umstand, daß die 
Verkürzungswerte nicht selten 1 mm betrugen, überzeugten mich bald 
davon, daß hier keine Täuschung vorlag. Ich habe die Verkürzung der 
Konkavflanke in allen meinen Versuchen mit Helianthus immer wieder 
feststellen können; wir kommen darauf: noch zurück. 

Nicht weniger überraschend ist die Tatsache, daß die geotropische 
Krümmung ohne Verkürzung der Konkavflanke verläuft, wenn das 
Hypokotylstück nach Sistierung des Wachstums schon einmal eine ent- 
gegengesetzt gerichtete Krümmung ausgeführt hatte. Von 19 Stücken 
haben 12 noch diese Rückkrümmung ausgeführt. Und zwar in 11 Fällen 
lediglich durch Verlängerung der Unterflanke (alte V-Flanke); ein Stück 
zeigte auch eine Verlängerung der Oberflanke (alte X-Flanke). 

34* 
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Tabelle 5. Helianthus, Hypokotyle. 
V. 126. 10 Tage alte, grüne Gewächshauspflanzen. Länge 5,3+1,2 cm. 


























Zuwachs el uns weiteren Krümmung aa 
34 ohne Zuwachs 
5:+0,5 mm 15h 
1:-05 „ 
19 ohne Zuwachs! 
horizontal 1 
21 als Kontrollen 
| | 
0,2 + 0,2 (21) 1d 20h 1d 5h 3,3 + 0,7 (19) 0,5 + 0,3 (19) 

14 davon ohne Zu- [0,7 + 0,2 (16); 3 wei- 
wachs horizontal ——1d 211/,h——1/,h gekrümmte | tere: +0,5; +1,0; 
7 als Kontrollen aufrecht ge- +0,0] 

stellt 
r 
2d 20h 22°/,h 1,2 + 1,0 (19) | Keine Verkürzung! 
[1,9+0,7(12)] 1 verlängert, 11 
af gleich 
Kein Zuwachs mehr | 2d 20%/,h 23%/,h | 1,8+0,9 (14) 0,3 + 0,1 (10) 
[2,5 + 0,8(10)] [0,5 + 0,0 (6); 1 ver- 
7 ohne Zuwachs längert, 3 gleich] 
horizontal | 
5d 18h 2d21'/,h 2,9 + 1,3 (7) 0,6 + 0,2 (6) 
[3,3 + 1,0 (6)] 











Ein Zufall oder Beobachtungsfehler dürfte auch hier ausgeschlossen 





sein. Ich habe den entsprechenden Versuch noch einmal durchgeführt. 
Von 21 geotropisch gekrümmten Stücken führten noch 4 eine deutliche 
Riickkriimmung aus. In diesem Versuch wurden die Hypokotyle nach 
Beendigung der ersten und nach Beendigung der Rückkrümmung photo- 
graphiert. (Die im feuchten Raum ohne Berührung mit flüssigem 
Wasser sich krümmenden Hypokotylstücke wurden auf Gaslichtpapier 
gelegt und erzeugten so bei geeigneter Belichtung scharfe Silhouetten in 
natürlicher Größe, die dann mit einem Millimeterrädchen ausgemessen 
wurden.) Alle vier Stücke wiesen eine Verlängerung der Oberflanke auf, 
wie folgende Tabelle zeigt (Tabelle 5a, S. 521). 

Weitere Beobachtungen zu diesem Punkt habe ich bisher nicht ge- 
sammelt; doch dürfte es sich lohnen, den beschriebenen Unterschieden 
in der Ausführung der ersten und der zweiten Krümmung weiter nach- 
zugehen. 
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Tabelle 5a. Helianthus, Rückkrümmung (V. 134). 














Zuwachs der Diff 
Nr. Unterflanke Oberflanke nr 
mm mm a 
1 1,0 0,5 0,5 
6 3,0 02 2,8 
11 3,1 1,0 2,1 
14 3,0 0,8 2,2 





Wir wenden uns nun den Versuchen mit Epikotylen zu (Tabelle 6). 

Auch hier fällt uns gleich die Verkürzung der Konkavflanke in die 
Augen. Sie wurde bei 31 von 42 Kriimmungen beobachtet (etwa 74%). 
Es ist dabei zu beachten, daß in Versuch 109 während der ersten Be- 
obachtungsperiode nur 50% Verkürzungen notiert wurden. (Leider fehlt 
das entsprechende Datum für Versuch 99.) Die Kontrollen zeigten hier 
noch beträchtlichen Zuwachs. Wahrscheinlich wäre bei noch stärkerer 
Wachstumsintensität gar keine Verkürzung nachweisbar gewesen. 

Sollte es sich herausstellen, daß die für Helianthus beschriebene Ver- 
kürzung unter entsprechenden Bedingungen auch bei anderen Objekten 
auftritt, dann würde zu fragen sein, ob sie nicht als unsichtbare Kompo- 
nente auch bei der normalen geotropischen Reaktion eine Rolle spielt, 
d.h. bei einer Reaktion, die von Pflanzen mit relativ hoher Wachstums- 
intensität ausgeführt wird. 

Es bleibt noch festzustellen, daß von 15 Epikotylen ohne Wachstum 
14 (93%) geotropisch reagiert haben. 

Zum Schluß seien zwei Experimente erwähnt, die zwar ein negatives 
Resultat hatten, aber immerhin unsere bisher gewonnenen Ergebnisse 
bestätigen. 

Nachdem es sich gezeigt hatte, daß die geotropische Reaktion mit 
einer starken Wachstumsbeschleunigung verbunden sein kann, lag die 
Frage nahe, ob vielleicht unter den gleichen Bedingungen eine Schwere- 
wachstumsreaktion am Klinostaten nachweisbar ist. Zum anderen unter- 
suchte ich, ob die Verkürzung stärker ausfällt, wenn die Hypokotyle 
während der Krümmung kein Wasser aufnehmen können. 

Ich verwendete eine 9 Tage alte Gewächshauskultur von Helianthus. 
Hypokotylstiicke, die von 7—8 cm langen Keimlingen stammten, wurden 
mit Watte in kleinen wassergefüllten Gläschen fixiert. Diese befestigte 
ich auf einer Doppelscheibe aus paraffinierter Pappe, die zunächst zur 
Kontrolle des Wachstums horizontal gestellt wurde (Keimlinge vertikal). 
Den Zuwachs ermittelte ich mit Hilfe eines Lerrzschen Horizontalmikro- 
skops. Danach ließ ich die Scheibe an einem Prerrexschen Klinostaten 
so rotieren, daß die Hypokotylstücke in achsenparalleler Lage allseitig 
geotropisch gereizt wurden. 
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Tabelle 6. Helianthus, Epikotyle. V.99: Keimlinge 3 Wochen alt. — V. 109: 
Keimlinge 4 Wochen alt. Nur die untere Hälfte des Epikotyls verwendet. 
Nächstes Internodium schon 2—3 cm lang. — Beides Gewächshauskulturen. 

L = Länge der Versuchsstücke bei Versuchsbeginn. 


















































wachs 











Nr. Zuwachs “EEE as nn Krümmung ee ‘ 
3,0+ 1,5 mm (19) | 1d 194/,h 5,7+1,0 (17) 
L=10,3+1,5 (19) Endlänge der Konvex- 
flanke = 10,9 +3 (17) 
10 davon horizontal 
10 als Kontrollen | 
0,3+0,3 (10) 2d 2l,h Id 2h 4,0+0,7 (10) 0,6+0,3 (10) 
99 | 6 davon ohne Zu- alle gekriimmt 2 davon ohne 
wachs Verkiirzung 
L=9,9 + 1,2 (9%) L=10,7+2,1 (10) 
alle horizontal | 
etwa 5d 3,0 + 0,8 (10) 0,7 + 0,3 (10) 
alle gekrümmt 1 davon ohne 
Verkürzung 
3,0 + 1,3 mm (14) 19h 
L=8,5+0,7 em 19!/,h 2,8 +0,5 (14) 0,5 +0,4 (14) 
alle gekrümmt [0,8 +0,2 (7)] 
0,3+0,4 (14) 1d 19h 231/,h L=8,0+0,9 cm 
9 davon ohne Zu- 
109 wachs horizontal | 
L=8,5+0,7 (8) | 
5 als Kontrollen 
L=8,6+ 1,0 (5) | 
} | 
0,1+0,1 (5) 3d 231/,h 2d 4!/,h 1,8 + 0,6 (8) 0,4 + 0,1 (8) 
4 davon ohne Zu- 1 Stück welk [0,5+0,0 (7)] 


Die Wachstumsmessungen dieses Versuchs bieten gleichzeitig die 
Kontrollwerte für das geotropische Verhalten zweier anderer Serien, die 
aus derselben Kultur stammen. Die Stücke dieser Serien reagierten im 
feuchten Raum, ohne mit flüssigem Wasser in Berührung zu kommen. 

Tabelle 7 (S. 523) zeigt, daß während der Rotation ein Zuwachs nicht 
Die Verlängerungs- und Verkürzungswerte liegen 


stattgefunden hat. 
innerhalb der Grenzen der Messungsfehler. 


ı Ein Exemplar konnte wegen Messungsfehlers hier nicht berücksichtigt 


werden. 
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Tabelle 7. Helianthus, Hypokotyle. V. 133—135. 





Zuwachs 


Beobachtungszeit 


Krümmung 


Verkürzung der 
Konkavflanke 





Vertikal: 
0,4+0,3mm (24) 
2 davon ohne 


15.3°°— 16.1110 


3,3 + 0,8 mm (19) 





0,6 + 0,3 mm (19) 
1 davon ver- 


Zuwachs 15.45°— 16.101° aufrecht gestellt langert 
Y 
4 Rückkrümmungen| Verlängerung! 
2,8; 2,1; 2,2; 0,5 |0,2; 1,0; 0,8; 0,5 

Rotation: 

6:+0,0 

10:+0,1 16.1255 — 17.915 

7:—0,1! 


16.114— 17.210 1,8+1,5 (16) 


[2,7+1,0 (11)] 


0,8+0,4 (11) 
[1,0+0,2 (9)] 











Die Krümmung verlief wiederum unter Verkürzung der Oberflanke 
mit Ausnahme der Fälle, in denen es sich um Rückkrümmung handelt. 
Darauf wurde schon oben hingewiesen. Von 30 Stücken haben 27 (90%) 
ihre Oberflanke verkürzt, eines hat sie verlängert, zwei Oberflanken sind 
gleichlang geblieben. Die Verkürzungswerte entsprechen den früher ge- 
fundenen. Die besonderen Bedingungen dieses Versuchs haben also kei- 
nen Einfluß auf die Stärke der Verkürzung. 

Ein Rückblick auf die Versuche mit Helianthus zeigt als wesentliches 
Ergebnis: Hypokotyle sowie Epikotyle vermögen geotropische Krümmungen 
auszuführen, nachdem sie ihr Wachstum eingestellt haben. Die Krümmung 
verläuft in diesem Falle regelmäßig unter Verkürzung der Oberflanke. Eine 
Verkürzung der Oberflanke findet nicht statt, wenn diese schon als Unter- 
flanke reagiert hat. 


Zusammenfassung. 

Bei Schäften von Taraxacum, Hypokotylen von Impatiens und Cu- 
curbita, sowie Hypo- und Epikotylen von Helianthus überdauert die geo- 
tropische Krümmungsfähigkeit die Periode des Wachstums. Die ge- 
nannten Objekte sind noch nach dem Erlöschen des Wachstums fähig, 
ansehnliche, wenn auch in der Regel nicht vollständige geotropische 
Krümmungen auszuführen. 

In einem Stadium mehr oder weniger kurz vor dem Wachstumsstill- 
stand übertrifft die Intensität der Krümmung die des Wachstums sehr 
erheblich. 

Bei Hypo- und Epikotylen von Helianthus verläuft die Krümmung 
nach Sistierung des Wachstums unter Verkürzung der Oberflanke. Die 


ı Ein weiteres Hypokotyl fällt wegen Messungsfehlers aus. 
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Verkürzung unterbleibt, wenn die Oberflanke schon als Unterflanke 
reagiert hat. 

Die ermittelten Beziehungen zwischen geotropischer Krümmung und 
Wachstum lassen sich ohne Hilfsannahmen mit der Wuchsstofftheorie 
nicht in Einklang bringen. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Deutschen Universität in Prag.) 


UNTERSUCHUNGEN ZUR KRITIK 
DER SAUGKRAFTMESSUNGEN. 


Von 
H. R. OPPENHEIMER. 
(Eingegangen am 21. September 1932.) 


I. Ursprungs Streifenmethode. 
a) Wesen der Methode. Grundgedanken zur Kritik. 

Im Jahre 1923 veröffentlichte URSPRUNG eine ‚vereinfachte Methode“ 
der Saugkraftmessung, die es erlauben sollte, das mühsame und zeit- 
raubende Verfahren der Messung von Zellflächen oder -umfängen unter 
dem Mikroskop durch das einfachere Verfahren der Messung von Blatt- 
streifen zu ersetzen. An die Stelle der nur mikroskopisch zu erfassenden 
Zellen tritt hierbei ein größerer Gewebekomplex, an die Stelle der Messung 
von zwei bis drei Dimensionen die Messung nur einer einzigen, nämlich 
der Länge. Das Verfahren besteht darin, jene Konzentration der Lösung 
eines osmotisch wirksamen, nicht permeierenden Stoffes zu ermitteln, 
in der ein Blattstreifen, im natürlichen Turgeszenzzustand der Pflanze 
entnommen, seine Länge nicht ändert. Um Verdunstung und Wasser- 
aufnahme vor dem Einlegen der Streifen in die Lösung auszuschließen, 
werden die Streifen unter Paraffinöl geschnitten und bis zur ersten Mes- 
sung darin aufbewahrt. Hinsichtlich der Einzelheiten sei auf die eben 
erwähnte Veröffentlichung verwiesen. 

Die Einfachheit des Verfahrens ist bestechend und hat es bewirkt, 
daß eine so leicht auszuführende Methodik schnell in die Laboratoriums- 
praxis des Physiologen und die Freilandpraxis des experimentellen Öko- 
logen sich einbürgerte. Die Versicherung des Erfinders, das Verfahren 
liefere recht befriedigende Durchschnittswerte, die mit den Ergebnissen 
der Messungen an Einzelzellen hinlänglich übereinstimmten, hat die 
naheliegenden Bedenken hinsichtlich seiner Zuverlässigkeit offenbar zer- 
streut. Nachdem ich nun im Jahre 1930 mich genötigt gesehen hatte, 
Zweifel an der Richtigkeit der auf Grund der Zellmethode von 1916 
gewonnenen Saugkraftwerte zu äußern, vermutete ich weiter, daß die 
aus Messungen mit der Streifenmethode sich ergebenden Werte sich als 
ebenso (wo nicht noch mehr) anfechtbar erweisen würden. Es sei gleich 
betont, daß diese Befürchtung sich in vollem Maße als begründet gezeigt 
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hat. Ursprung kann der Vorwurf nicht erspart werden, daß er es an 
den kritischen Vorstudien, die vor Einführung neuer Arbeitsmethoden 
in die Physiologie unerläßlich sind, hat fehlen lassen. Dabei kann man 
ohne Übertreibung sagen, daß der Plan für solche Vorstudien seit 1877 
vorlag: schon DE VRIES hatte bei Gelegenheit seiner grundlegenden 
Untersuchungen über die mechanischen Ursachen der Zellstreckung 
(wobei er sich die Aufgabe gestellt hatte, die Turgorausdehnung von 
Zellen zu messen) in vorbildlicher Weise den Einfluß der Faktoren klar- 
gestellt, die neben den osmotischen Kräften auf die Längendimension 
wachsender Organe einwirken. Es war eigentlich nur nötig, seine an 
Blatt- und Blütenstielen, Ausläufern usw. gemachten Erfahrungen auf 
Blattstreifen anzuwenden und hierbei nicht befriedigend gelöste Pro- 
bleme, wie die Fragen der Überdehnung und Quellung der Zellhäute, 
erneut zu untersuchen. 

In dem Bestreben, eine solche Voruntersuchung nachzuholen, und 
somit ein Urteil zu gewinnen, ob die mit der Streifenmethode ermittelten 
Werte für das osmotische Saugpotential der Zellen! Anspruch auf Gül- 
tigkeit erheben können, stellte ich mir die allgemeinen Fragen: ‚‚Welcher 
Art sind die Faktoren, durch deren Zusammenwirken die Länge von 
Blattstreifen in Lösungen bedingt wird, und welcher Einfluß kommt dem 
Saugpotential der Zellen bzw. der hiermit funktionell verknüpften Tur- 
gordehnung im Rahmen der übrigen wirksamen Faktoren für die Ein- 
stellung auf eine bestimmte Länge zu? Ist ein Schluß von der Länge des 
gemessenen Gewebekörpers auf die Längenänderungen der ihn zu- 
sammensetzenden Zellen und weiter auf die Volumenänderungen dieser 
Elemente statthaft? Dürfen wir aus sehr geringen Längenänderungen 
überhaupt auf die Höhe des osmotischen Saugpotentials schließen? 
Welche Bedingungen bestehen für die Erreichung eines osmotischen 
Gleichgewichts zwischen den verschiedenen (randnäheren, randferneren) 
Zellelementen eines Blattstreifens und einer Außenlösung hinsichtlich 
der Zeit und hemmender Faktoren, und welche Rolle spielen hierbei 
fettige Überzüge von Paraffinöl und Luftfüllung der Interzellularen? 
Lassen sich Gesetzmäßigkeiten erkennen für die Ausgiebigkeit der Zu- 
sammenziehungs- oder Ausdehnungsgröße in Abhängigkeit von der 
Konzentration? Bestehen individuelle Verschiedenheiten im Verhalten 
gleichartiger Streifen, und nimmt die Kurve der Abhängigkeit der 
Längenänderung von der Konzentration überhaupt einen gleichsinnigen 
Verlauf? Bestehen Hemmungen in der Wasseraufnahme nach starkem 
Welken durch Strukturveränderung der Zellwände oder des Plasmas, 
und welche Fehlerquellen ergeben sich aus der Tatsache, daß bei starkem 
Welken die Dimensionen durch Schrümpfung und Einstülpung der 





1 Unter diesem Terminus verstehe ich die Größe Sz, Ursprungs „Saugkraft 
der Zelle“. 
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Wände viel stärker abnehmen, als in der Plasmolyse?‘ Diese und andere 
Fragen tauchen auf, teils wenn man die Voraussetzungen des Ver- 
fahrens a priori erwägt, teils wenn man die gewonnenen Ergebnisse von 
Messungen nach dem Streifenverfahren kritisch zu analysieren sucht. 
Behandeln wir zunächst die wichtigsten Faktoren, die außer der Saug- 
spannung die Ausdehnung der Streifen im Raume bedingen. Volumen- 
vergrößernd wirken hauptsächlich : Quellung, Überdehnung und Wachstum, 
volumenverkleinernd: Entquellung durch Welken oder wasserentziehende 
Flüssigkeiten. Hemmend auf die Dimensionsänderungen im allgemeinen 
wirken: Gewebespannung und mechanische Versteifung des Zellgerüstes. 


b) Die dimensionsbedingenden Faktoren im allgemeinen. 

1. Die Quellung. Es wird nicht immer genügend bedacht, daß im 
transpirierenden Blatte die Zellwände nicht maximal gequollen sind. 
Zum mindesten gilt dies für die äußeren Lamellen der an die lufter- 
füllten Interzellularen grenzenden Zellwände und besonders für Epi- 
dermisaußenwände. Diese Quellungsdifferenzen bilden ja die erste Ur- 
sache für die Entstehung eines Wasserdefizits im Zellinnern und die 
damit verbundene Erhöhung des osmotischen Saugpotentials. Die 
Zellwand steht in der Pflanze meist einseitig in Berührung mit dem 
kolloidalen Plasmakörper, und nur die Außenwände der direkt aus den 
Gefäßen schöpfenden Zellen befinden sich normalerweise in Berührung 
mit einer wässerigen Lösung von meist schwach konzentrierten Kristal- 
loiden. Trennen wir ein Blatt oder Blattstück von der Pflanze ab und 
übertragen es in eine Lösung, so wird das natürliche Gefälle des Quel- 
lungsgrades heseitigt und den Zellwänden eine Gelegenheit zur Wasser- 
sättigung geboten, wie sie im Leben der Landpflanze selbst im strömen- 
den Regen kaum vorkommt. Allein diesem Umstande zufolge sind, 
streng genommen, Messungen der Saugspannung an der Pflanze durch 
Einlegen in wässerige Lösungen unstatthaft!. Die bei Übertragung aus der 
Luft in Wasser oder verdünnte Lösungen auftretenden Dimensions- 
änderungen sind somit zu einem nicht näher anzugebenden Teil auf 
Konto der Quellung der Zellwände zu setzen. — Bei Übertragung von 
einer Lösung zur anderen sollen Quellungsdifferenzen keine Rolle 
spielen. Wenigstens konnte DE VRIES die in $ 17 seiner Untersuchung 
gestellte Frage: „Ist die Länge eines plasmolytischen Sprosses von der 
Konzentration und der Natur der angewandten Lösung unabhängig?“ 
in bejahendem Sinne beantworten. Besonders überzeugend wirken 
unter seinen Versuchen jene (S. 83), wo Blütenstiele von Eschscholtzia 
californica, Blattstiele von Tropaeolum majus und Ausläufer von Fra- 
garia grandiflora nach Erreichung einer konstanten Länge in NaCl- 


1 Dies wurde kürzlich durch PRINGSHEIM (1931a) betont und entsprechend 
begründet. 
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Lösung von 10% in Lösungen des gleichen Salzes von 20% übertragen 
wurden und darin ihre Länge nicht mehr verminderten. Nach dem 
heutigen Stand unserer Kenntnisse über die quellende Wirkung von 
Ionen der Alkalimetalle wird man aber mit den wenigen Versuchen von 
DE VRIES die Frage nicht für allgemeingültig entschieden halten können. 
Besonders interessiert uns heute die Wirkung starker Rohrzucker- 
lösungen auf die Zellwände. DE VRIES gibt selbst (S. 73—74) an, daß 
Zuckerlösungen und Glyzerin, ebenso wie MgSO,, den Zellhäuten viel 
Wasser entziehen. Die Ermittlung solcher Quellungsdifferenzen ist mit 
Schwierigkeiten verbunden, da ihre Größenordnung oft mit derjenigen 
der Versuchsfehler übereinstimmt: es dürfte sich zumeist um Längen- 
änderungen von weniger als 1% der Gesamtlänge handeln. Wenn man 
Differenzen in diesem Größenbereich auswertet, muß man sich des Fak- 
tors der verschieden starken Imbibition der Zellhäute aber unter allen 
Umständen erinnern. Diese Überlegungen bilden insbesondere einen An- 
griffspunkt zur Kritik von Versuchen, die osmotische Saugspannung 
dickwandiger Gewebe durch die oft geringfügigen Änderungen der 
Dickendimension zu messen (Ursprungs Hebelmethode). Es besteht 
dabei die Gefahr, daß die Quellung der Wände gemessen wird, wo man 
glaubt, es mit dem Spiel osmotischer Kräfte zu tun zu haben. Über 
diese Gefahr habe ich mich bereits 1930 kurz geäußert, indem ich da- 
vor warnte, sehr kleine Differenzen der Länge für die Saugspannungsmes- 
sungen. auszuwerten (S. [139}—[140]). Die Fehler, die durch Quellungs- 
differenzen bedingt werden, wirken sich praktisch dahin aus, daß zu 
hohe Werte ermittelt werden. Erster Fall: Eine Zelle habe ein Saug- 
potential, das durch das Saugpotential einer Außenlösung von 3 Atm. 
eben ausgeglichen wird. Nehmen die Wandungen Quellungswasser in 
solchem Maße auf, daß eine meßbare Ausdehnung der Wände eintritt, 
so wird man eine Dimensionsvergrößerung feststellen und andererseits 
Gleichbleiben der Länge in Berührung mit einer zu starken Lösung finden. 
Zweiter Fall: Infolge von mechanischer. Versteifung der Wände ,,rea- 
gieren‘ die gemessenen Streifen nicht. Sie werden in sehr starke Lö- 
sungen übertragen, um eine Schrumpfung, die nicht eintreten will, doch 
herbeizuzwingen. Eine solche tritt durch Entquellung der Wände auch 
schließlich ein. Der osmotische Wert jener Lösung, die eine eben meB- 
bare Wandentquellung herbeiführt, wird dann zu Unrecht als ein Maß 
für das osmotische Saugpotential der Zelle angesehen. Besonders der 
zweite Fall erklärt häufig das Mißverhältnis, das so oft zwischen den ver- 
öffentlichten Saugkraftwerten und den Bestimmungen des plasmo- 
lytischen Rohrzuckerwertes oder des kryoskopisch ermittelten Zellsaft- 
wertes obwaltet. Was hier über den Quellungsfehler gesagt wird, gilt 
übrigens auch für die Ergebnisse, die mit der Zellmethode gewonnen wer- 
den, in vollem Umfange. 
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2. Überdehnung. Wenn eben gesagt wurde, daß durch Einlegen ober- 
irdischer Pflanzenteile in wässerige Lösungen unphysiologische Verhält- 
nisse geschaffen werden, so gilt dies in noch höherem Maße für das Ein- 
legen in reines Wasser. Der Turgor steigt in diesem Medium oft bis zu 
Werten an, die eine Überdehnung der Membranen bewirken. Inwiefern 
die Überdehnung auch in Lösungen schwacher Konzentration noch eine 
Rolle spielt, bedarf weiterer Untersuchung!. Da die Überdehnung durch 
den osmotischen Turgordruck hervorgerufen wird, kann sie freilich die 
Ergebnisse einer Messung des osmotischen Saugpotentials nicht dem 
Sinne nach verfälschen, insoweit als diese Verfahren den Charakter von 
Nullmethoden besitzen und die Übertragung aus dem Paraffinöl un- 
mittelbar in die Lösungen und nicht mit dem Umweg über einen Aufent- 
halt in Wasser erfolgt. Um so gefährlicher haben sich die Dimensions- 
vergrößerungen durch Überdehnung, historisch betrachtet, darin aus- 
gewirkt, daß sie dazu verführten, die im normalen Ablauf des Wasser- 
stoffwechsels vorkommenden Dimensionsverschiebungen der behäu- 
teten Pflanzenzellen in ihrer Größenordnung zu überschätzen. Die Über- 
dehnung tritt in den Messungsserien in abgestuften Lösungen häufig 
durch ein scharfes Ansteigen des Betrages der Längenzunahme im reinen 
Wasser gegenüber den sonst vorkommenden Unterschieden hervor und 
kann die Größe der gesamten, innerhalb der Elastizitätsgrenze sich finden- 
den Turgordehnung übersteigen... Als Beispiel diene eine Erfahrung, die 
ich an Galium Mollugo machte. Streifen, unter Ausschluß der Mittel- 
rippe aus dem Blatte längs geschnitten, zeigten in Rohrzuckerlösungen 
bis zu 0,6 mol.? Stärke Verkürzungen der Ausgarigslänge bis zu höch- 
stens 11/,%, im reinen Wasser aber eine Ausdehnung um 4%, die 
größtenteils auf Überdehnung zurückgeführt werden muß. So kraß tritt, 
wie zuzugeben, die Wirkung der Überdehnung selten in Erscheinung. 

3. Wachstum. Ein Faktor, der bei jungen Blattstreifen eine große 
Rolle spielt, und dessen Einwirkung, seit DE Vries bekannt, von UR- 
SPRUNG völlig übersehen worden ist, liegt in dem Fortgang der Wachs- 
tumsvorgänge in Lösungen, die die Zellen nicht schädigen und schwach 
konzentriert sind. Diese Fehlerquelle für die Streifenmethode spielt, 
wie ich mich überzeugen konnte, bei der Verwendung von Rohrzucker- 
lösungen eine sehr bedeutende Rolle. Der Einfluß von Wachstums- 
vorgängen auf die Längenausdehnung in schwachen Lösungen tritt 
naturgemäß besonders stark in Erscheinung, wenn die Expositionszeit 
lange ausgedehnt wird, die Gewebe noch in der Entwicklung stehen und 
die Temperatur der Lösung das Wachstum begünstigt. Bei einem Ver- 
suche mit Plantago major (27. V.) trat in Zuckerlösungen das Wachstum 


1 PRINGSHEIM wies Überdehnung in Wasser und schwachen Lösungen an 
Speichergeweben nach (1931b). 
2 Alle Angaben gewichtsmolar. 
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schon nach etwa 1!/, Stunden außerordentlich auffallend in Erscheinung. 
Es äußerte sich darin, daß in schwachen Lösungen die Streifen sich stärker 
verlängert hatten als im reinen Wasser. Während — nach 1+/,—2stiin- 
digem Aufenthalt in der Lösungskette — in Wasser eine Längenzu- 
nahme um 2—3% festgestellt wurde, betrug die Zunahme in 0,1 mol. 
Rohrzucker volle 5%, in 0,2 mol. 5—7%, in 0,3 mol. 3—6%. Die ‚‚natür- 
liche‘ Turgordehnung war dabei ganz minimal. Sie gab sich durch eine 
Kontraktion in der eben Epidermis und Schwammparenchym plasmoly- 
sierenden 0,4 molaren Lösung um nur 0—1% zu erkennen. Die gesamte 
Turgordehnung im Vergleich zum reinen Wasser betrug 3—4% einschließ- 
lich des auf Konto der Überdehnung zu setzenden Betrages. Die letztere 
Größe konnte durch Messungen an Einzelzellen des Mesophylls be- 
stätigt werden. Es fanden sich Dehnungen von etwa 3% des Zellum- 
fanges. — Daß diese Längenvermehrung auf Wachstum beruhte, konnte 
ich am 1. VI. beweisen, als ich den gleichen Versuch wiederholte, dies- 
mal jedoch die Zuckerlösungen mit Eis kühlte, um das Wachstum aus- 
zuschalten. Jetzt war das Ergebnis ein völlig anderes: Hine Verlängerung 
der Streifen in hypotonischen Zuckerlösungen trat diesmal überhaupt nicht 
in Erscheinung. Da ich zugleich durch Evakuierung der Luft mit Hilfe 
der Wasserstrahlluftpumpe nach GickLHORN die Interzellularen ınit 
Wasser gefüllt hatte, befanden sich die Streifen von vornherein im Zu- 
stand größter Turgeszenz. Die größte Turgordehnung ergab sich hier 
zu 3% , entsprach also sehr gut dem Ergebnis vom 27. V. — Nachdem ich 
diese Erfahrungen an dem Blatte von Plantago major, die keineswegs die 
einzigen dieser Art blieben, gesammelt hatte, führte ich meine Unter- 
suchungen künftig nur noch mit Eiskühlung durch. 

4. Entquellung, Einstülpung der Wände, Fältelung. Über die Wirkung 
der Entquellung wurde schon oben gesprochen. Es sei hier eine Be- 
obachtung hinsichtlich der Größe der Schrumpfungen über den grenz- 
plasmolytischen Zustand hinaus mitgeteilt. In dem eben geschilderten 
Versuch mit Plantago fand ich durch Vergleich der eben plamolysierenden 
0,4 molaren Lösung mit einer 0,8 molaren eine weitere Längenabnahme 
um nicht weniger als 11/,%, d. h. um etwa die Hälfte der maximalen 
Turgordehnung. Ob dieser Betrag wirklich auf Entquellung beruht, ist 
schwer zu entscheiden. Natürlich könnten ebensowohl eine Verkleine- 
rung der Interzellularen, als auch eine Fältelung der Wände solche Ver- 
kürzungen herbeiführen. Beim Fortschreiten der Plasmolyse über den 
Grenzzustand hinaus kann sehr wohl eine dünne Zellwand der Schrump- 
fung des Plasmakörpers noch unter Fältelung folgen; bei allseitiger Ab- 
hebung des Plasmas könnte eine solche dann wieder durch elastische 
Kräfte beseitigt werden. Dergleichen Überlegungen zwingen zu größter 

1 So könnten sich LAMBRECHTS (S. 118) und BLums Angaben über eine Wie- 
derverlängerung von Streifen in stärker werdenden Lösungen erklären. 
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Vorsicht bei der Bewertung von Dimensionsverkleinerungen bei Gewebe- 
körpern. 

5. Gewebesp g und mechanische Versteifung. Die verschieden 
große Dehnbarkeit der Wände führt im Blatte leicht zu einer Gewebe- 
spannung zwischen dem dehnbareren Mesophyll und der starrer ge- 
bauten Epidermis, unter deren Einwirkung die Dimensionsverschie- 
bungen kleiner ausfallen, als es bei isolierten Mesophylistücken der Fall 
wäre. Durch solche Spannungen wird auch die Messung der Streifen- 
länge oft sehr erschwert, indem die Streifen sich verkrümmen und nicht 
ohne Anwendung eines beträchtlichen Druckes (durch ein belastetes 
Deckgläschen oder ähnliches) zum Anliegen an die Skala gebracht 
werden können. Derartiges beobachtete ich z. B. bei Streifen von Plan- 
tago major in voller Turgeszenz nach Injektion der Interzellularen mit 
Wasser. — Auch das Vorhandensein eines Gerüstes von mechanischem 
und Leitungsgewebe wirkt abbremsend auf das Ausdehnungsbestreben 
der turgeszenten Zellen und läßt ebensowenig eine volle Kontraktion der 
Zellen zu. Genau so wirken verdickte Zellwände. Hieraus erklärt sich 
die Klage über Streifen, die ‚nicht reagieren‘‘, die sich in fast allen Ver- 
öffentlichungen von Forschern finden, die mit der vereinfachten Methode 
zu arbeiten versuchten. So fanden PISEK u. CARTELLIERI (S. 672), daß 
gewisse Arten von Mercurialis, Oxalis und Asarum aus diesem Grunde 
für die Streifenmethode ‚so gut wie unbrauchbar‘‘ wären. LAMBRECHT 
klagt (S. 90): „eine ganze Reihe‘ (der untersuchten Arten) ‚reagierte 
schlecht oder gar nicht; besonders Gräser sind mit dieser Methode kaum 
sicher zu messen.‘ Auch Heırıc fand eine größere Anzahl von Pflanzen, 
besonders des Waldes, die keine Dimensionsänderungen unter der Wir- 
kung osmotischer Kräfte aufwiesen. Ich darf in diesem Zusammenhang 
auch auf meine Veröffentlichung über ,, Dehnbarkeit und Turgordehnung 
der Zellmembran“ (1930) verweisen. Dort führte ich den Nachweis, daß 
viele Zellen, besonders der Epidermen, im optischen Querschnitt keine 
Turgordehnung zeigen und machte solche Beobachtungen später zum 
Ausgangspunkt meiner Kritik an den Zellmethoden der Saugkraftmes- 
sung von URSPRUNG u. BLUM. —- Soweit die genannten mechanischen 
Einrichtungen aber das Zustandekommen einer Turgordehnung nicht 
völlig unmöglich machen, werden sie zweifellos doch die Gesetzmäßig- 
keiten, welche die Volumenveränderungen der Zellen in Abhängigkeit 
vom Turgordruck zeigen, stark verwischen können !. 

6. Einfluß des Interzellularsystems. Als eine Einrichtung, die ferner 





1 Es überrascht mich daher keineswegs, daß Fräulein HrıLıc an ihren Blatt- 
streifen den logarithmischen Verlauf meiner Dehnungskurve (1930 a) nicht be- 
stätigen konnte. An dem sehr jugendlichen Gewebe der Haferkoleoptile hat 
HEYN inzwischen (1931) meine Behauptung, die jeweilige Dehnungszunahme 
werde mit wachsendem Innendruck geringer, bewahrheiten können. 
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zur „Pufferung‘‘ von Dimensionsänderungen der Zellen beitragen, und 
deren Vorhandensein Schlüsse von dem Verhalten ganzer Gewebekom- 
plexe auf das der Zellen verbieten könnte, ist ferner das Interzellular- 
system zu nennen. Man kann sich vorstellen, daß eine Volumenver- 
größerung der Schwammparenchymzellen auf Kosten des Interzellular- 
volumens vor sich geht, ohne daß eine entsprechende Vergrößerung des 
Gewebevolumens eintritt. Umgekehrt könnte, wie Pısek u. ('ARTEL- 
LIERI (S. 672) annehmen, auch die Entspannung des Zellgerüstes mit 
einer Verkleinerung der Interzellularen einhergehen. Über diese Dinge 
wissen wir noch wenig. Ich möchte freilich davor warnen, den Einfluß 
dieses Faktors zu überschätzen. Wo ich bisher das Verhalten von Einzel- 
zellen mit dem des ganzen Gewebeverbandes an dehnbaren Geweben ge- 
prüft habe, fand ich meist gute Übereinstimmung. 

Aus der gegebenen Zusammenstellung geht bereits mit Deutlichkeit 
hervor, daß die Turgorspannung nur einen unter vielen Faktoren dar- 
stellt, durch die eine Einstellung von Blattstreifen auf ein bestimmtes 
Volumen bedingt wird. Von den genannten Faktoren erwiesen sich das 
Wachstum und die Überdehnung nach Wasseraufenthalt als besonders 
einflußreich, was die Größe der möglichen Irrtümer anlangt. Man wird 
sich fragen, ob der Nachweis dieser Fehlerquellen ausreiche,. um die 
Aufgabe des Verfahrens zu rechtfertigen. Das möchte ich auf Grund der 
allgemeinen Betrachtungen allein noch nicht bejahen. Der Wachstums- 
fehler läßt sich recht einfach durch Arbeiten bei 0° ausschalten, die 
Übertragung in Wasser vor Einlegen in die Lösungen läßt sich ver- 
meiden, und durch Verzicht auf die Auswertung sehr geringer Differenzen 
(etwa von weniger als 1% der Gesamtlänge [Quellungs- und Meßfehler]) 
ließe sich schließlich doch noch eine Anzahl ,,gut reagierender‘‘ Objekte 
für das Verfahren retten, für die sich durch Voruntersuchungen in jedem 
Einzelfalle entscheiden ließe, ob die genannten Fehlerquellen gegenüber 
der Turgordehnung als Maß der Saugspannung ins Gewicht fallen oder 
nicht. Leider führt aber der praktische Versuch, solche Objekte aufzu- 
finden, zu ganz außerordentlichen weiteren Schwierigkeiten und Be- 
denken mehr spezieller und praktischer Natur, die mir so schwerwiegend 
erscheinen, daß ich doch geneigt bin, zur Aufgabe des Verfahrens zu 
raten. Diese Schwierigkeiten seien im folgenden besprochen: 


ec) Weitere Schwierigkeiten bei der Anwendung der „vereinfachten 
Methode“. 

1. Diffusionshemmungen. Es ist bisher nicht untersucht worden, 
wie lange die Streifen in den Lösungen verweilen müssen, damit die 
Konzentrationsdifferenzen zwischen Lösung und Streifen sich aus- 
gleichen können. Dies hängt nun in hohem Maße davon ab, wie breit die 
Streifen sind und wie gut benetzbar, ob die Interzellularen mit Luft 
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oder Wasser erfüllt sind, und ob die Schnittränder durch Paraffinöl 
verschmiert sind oder nicht. Bei einer großen Anzahl von Blättern hat 
man Schwierigkeiten dieser Art zu überwinden. LAMBRECHT klagt 
(S. 90), daß in Paraffinöl liegende Streifen längere Zeit zu einer deut- 
lichen Reaktion benötigen, als frisch geschnittene. Er erklärt sich das 
wohl mit Recht durch die Wirkung eines feinen Ölhäutchens, welches 
das rasche Eindringen des Plasmolytikums verhindert. Auch K6HNLEIN 
findet es schwer, die Schnitte vor Überführung in Zuckerlösung von dem 
Paraffinöl zu befreien. Ich habe in meinen Versuchen nach anfänglichen 
Mißerfolgen ganz von der Anwendung dieses lästigen Stoffes abgesehen. 
Statt dessen übertrug ich die Blätter von der Pflanze in kleine verkorkte 
Präparatengläschen, in denen die Verdunstung nur geringe Werte an- 
nehmen konnte. Zum Schneiden nahm ich die Blattstiicke schnell 
heraus, schnitt sie in Streifen und übertrug sie in das noch mit anderen 
Blattstücken der gleichen Art erfüllte Gläschen zurück. Bei schnellem 
Arbeiten vermeidet man auf diese Weise nennenswerte Fehler durch 
Verdunstung, ohne das Paraffinöl anwenden zu müssen. Daß dieses bei 
längerem Aufenthalt (wohl durch Behinderung des natürlichen Gas- 
wechsels) die Zellen schädigt, dürfen wir vielleicht aus der eben erwähnten 
Beobachtung LAMBRECHTSs schließen, nach der Streifen, die er aus größe- 
ren Stücken im Laboratorium herstellte, schlechter ‚‚reagierten‘‘ als am 
Standort bereitete. Je länger der Aufenthalt in Paraffinöl gedauert hat, 
umsomehr infiltrieren sich auch die Interzellularen damit, so daß es 
schließlich schwerer und schwerer zu verdrängen ist. GICKLHORN in- 
filtrierte (nach mündlicher Mitteilung) frische Blätter im Vakuum mit 
Paraffinöl. Es ließ sich nicht wieder entfernen. 

Der Zeitfaktor ist von DE VRIES sehr ausführlich behandelt worden 
(S. 77 ff.). Er stellte fest, daß Zuckerlösungen ‚in verhältnismäßig 
äußerst langsamer Weise in die Versuchsobjekte“ eindringen. Während 
nach 2—21/, Stunden Längenkonstanz in Salzlösungen festgestellt 
werden konnte, bedurfte es in Zuckerlösungen oft einer noch viel längeren 
Zeit, um die Längenkonstanz herbeizuführen. Die Langsamkeit der 
Zuckerdiffusion wird besonders im Parenchym des Blattes hervortreten 
müssen: im Palissadenparenchym hat der Diffusionsstrom sehr viele 
Zellwände zu passieren, im Schwammparenchym aber erweisen sich die 
lufterfüllten Interzellularen als ein bedeutendes Hindernis jeder Flüssig- 
keitsdiffusion. Einen sehr lehrreichen Versuch zu dieser Frage unter- 
nahm ich am 18. VI. mit meinem besten Versuchsobjekt, nämlich Blatt- 
streifen von Chenopodium album, an denen ich die gesamte Turgor- 
dehnung zu 8—10% gefunden hatte. Die Streifen waren in der einen 
Versuchsreihe mit Wasser injiziert worden, in der anderen blieben die 
Interzellularen mit Luft erfüllt. Durch Eiskühlung wurde ein etwa mög- 
licher Fehler infolge von Wachstum ausgeschlossen. Ein Fehler durch 
35 
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Überdehnung war durch die in beiden Fällen vorliegende Wassersätti- 
gung vor Versuchsbeginn ebenfalls ausgeschlossen worden. Nach 3 bis 
31/, Stunden Aufenthalt in den Lösungen fand ich sehr bedeutende 
Unterschiede in der Längeneinstellung, die aus der folgenden Tabelle er- 
sichtlich sind: 
Längen der Blattstreifen von Chenopodium alhum in Zuckerlösungen in cm 
(Ausgangslänge 1 cm). 








Wasser | 0,2 mol. | 0,4 mol. 0,6 mol. | 0,8 mol. 
Evakuiert . . . . . . . 1,00 0,985 0,965 g 0,925 0,93 
Nicht evakuiert . . . . 1,00 0,99 0,98 À 0,96 0,925 


Bemerkung: Der Pfeil deutet die plasmolytische Grenze an. Die Werte 
stellen Durchschnitte aus 2—3 Streifen dar. Breite der Streifen etwa 1—11/, mm. 


Wie man sieht, finden sich zwischen den beiden Kategorien über- 
raschend hohe Unterschiede nahe der plasmolytischen Grenzzone. Die 
stark hypertonische 0,8 molare Lösung hat innerhalb der Versuchszeit 
den 2. Streifen zum vollen Turgorverlust bringen können. Der schwach 
hypertonischen 0,6 molaren Lösung dagegen war es offenbar auch nach 
über 3stündiger Einwirkung nicht gelungen, den Konzentrationsaus- 
gleich und die damit verknüpfte volle Verkürzung hervorzubringen, wie 
wir sie in dem entsprechenden evakuierten Schnitt vorfinden. Die Ver- 
kürzung erreicht hier vielmehr nur die reichliche Hälfte des dem Turgor- 
verlust entsprechenden Wertes. Daß die hier gegebene Deutung des 
Unterschiedes zutrifft, ergibt sich auch aus der Tatsache, daß die eva- 
kuierten Streifen in 0,6 mol. ihre Turgeszenz völlig verloren hatten und 
fast gar keine Biegungselastizität mehr aufwiesen. Demgegenüber 
waren die nicht evakuierten Streifen noch deutlich turgeszent. Es han- 
delte sich um einen breiteren Streifen, der noch 0,965 em Länge besaß 
und beim Ausheben aus der Lösung, mit der Pinzette in der Mitte gefaßt, 
in der Luft noch waagerecht stehen blieb, und um einen schmäleren, der 
0,95 cm lang war und beim Ausheben die ‚‚Flügel‘‘ deutlich hängen 
ließ, da er schon mehr von seiner Turgeszenz eingebüßt hatte. Man sieht 
aus den Ergebnissen ganz klar, daß die Rohrzuckerdiffusion in nicht 
evakuierten Schnitten, von Zelle zu Zelle vom Schnittrande fortschrei- 
tend, außerordentlich träge verläuft und die Einstellung auf eine der 
Außenlösung entsprechende Endlänge viele Stunden in Anspruch neh- 
men kann, wenn die Lösung nicht stark hypertonisch ist. Ganz ent- 
sprechend fand DE VRIES (der den Kunstgriff der Evakuierung der Inter- 
zellularluft natürlich noch nicht kannte), daß Blütenstielhälften von 
Cephalaria leucantha in verschiedenen Salz- und Zuckerlösungen noch 
zwischen der 5. und 7. Versuchsstunde keine völlige Längenkonstanz er- 
reicht hatten. Die zusätzliche Verkürzung betrug hier nur 0,1—0,3% 
und fällt nach Auffassung des Meisters in den Bereich der Versuchsfehler. 
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Ähnliche Unterschiede fanden sich bei Vergleichung der Längen in Sal- 
peterlösungen bei 11/, bzw. 41/,stündiger Versuchszeit. Es zeigt sich, 
was auch ich bestätigen kann, daß schon kurze Versuchszeiten von etwa 
1 Stunde oft zu Werten führen, die denen der Längenkonstanz nahe kom- 
men, daß aber für die Erreichung einwandfreier Ergebnisse oft viele Stun- 
den benötigt werden. Während Ursprune (U. u. BLUM 1916) beim Zell- 
verfahren den Zeitfaktor sehr sorgfältig bedacht hat, finden wir ihn 
bei dem Streifenverfahren überhaupt nicht berücksichtigt. 

Bei sehr langer Ausdehnung der Versuche über viele Stunden besteht 
nun aber weiter die Gefahr, daß die Saugspannung sich durch Regula- 
tionen verändert. Es sei eine entsprechende Erfahrung an Blattstreifen 
von Galium Mollugo angeführt. Hier fand ich den grenzplasmolytischen 
Wert zu etwa 0,4 mol. Rohrzucker. Entsprechend dem vollen Turgor- 
verlust verkürzte sich ein Blattstreifen in 0,6 mol. Lösung um etwa 1%. 
Nach weiteren 34 Stunden (vielleicht schon viel früher) hatte sich aber 
der welke Streifen von der Plasmolyse durch Anatonose befreit und war 
durch Wachstum nun 1,02cm lang geworden. Die mikroskopische Prü- 
fung ließ einzelne Zellen erkennen, die, in der Plasmolyse abgestorben, 
noch den erheblichen Plasmolysegrad anzeigten, den der Schnitt durch- 
gemacht hatte (7.—8. V.). 

Ein auBerordentlich stérendes Moment fiir die Ausgleichung der 
Konzentrationsunterschiede zwischen Innen- und Außenlösung liegt 
auch in dem häufigen Vorhandensein von Wachsüberzügen auf den Epi- 
dermen, die eine Benetzung der Streifen erschweren und es mit sich 
bringen, daß diese, auf der Oberfläche schwimmend, nur an den Schnitt- 
rändern ein wenig benetzt werden!. Um dem Übel abzuhelfen, das 
durch den Luftgehalt der Interzellularen und die schwere Benetzbarkeit 
bewirkt wird, hat KÖHNLEIN die Schnitte mittels übergestülpter Glas- 
trichterchen untergetaucht erhalten. Das Verfahren dürfte das Ent- 
weichen der Interzellularluft sehr begünstigen. 

2. Individuelle Verschiedenheiten im Verhalten gleichartiger Blatt- 
streifen. Wir kommen nun zu einer Fehlerquelle von größter Bedeutung, 
die bisher fast ganz übersehen wurde: der außerordentlichen Verschieden- 
heit in der Länge, die gleichartige Blattstreifen in gleichen Lösungen an- 
nehmen?. Auch diese Differenzen können, ebenso wie die durch Uberdeh- 
nung und Wachstum hervorgerufenen, den gesamten Betrag der Turgor- 
dehnung von der Plasmolyse bis zur vollen Wassersättigung übersteigen. 


1 Solche Überzüge machten sich z. B. bei Acer Pseudoplatanus sehr störend 
bemerkbar. 

2 DE Vries erwähnt gelegentlich den „Einfluß der individuellen Unter- 
schiede“ (S. 81), ohne diese jedoch zum Gegenstand eines besonderen Studiums 


zu machen. 
35* 
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Dabei sind sie schwer auszuschalten, eigentlich nur dadurch, daß man 
in jede Lösung mehrere Streifen einträgt, um vor den allergröbsten Irr- 
tümern bewahrt zu bleiben. Zu diesem Mittel habe ich denn auch in 
meinen Versuchen zur Kritik der Methode stets gegriffen und so eine 
ganze Menge von Daten zur „Streifenindividualität‘‘, wie ich die Er- 
scheinung kurz nennen möchte, gesammelt, von denen ich einige anführe. 
Blattstreifen von Asperula odorata, die eine Turgordehnung von nur 2% 
aufwiesen, zeigten (bei 1 cm Ausgangslänge) in Wassersättigung folgende 
Längen der gleichartigen drei geprüften Streifen: 1,00, 1,01, 1,02. Wäh- 
rend also der eine Streifen eine Dehnung um den vollen Betrag der über- 
haupt vorkommenden durchschnittlichen Turgordehnung erfahren hatte, 
erwies sich der zweite um den halben Betrag dieser Größe gedehnt, der 
dritte aber überhaupt nicht. In der Plasmolyse bei 0,8 mol. fanden sich 
entsprechend die Längen: 0,985, 0,99, 1,00. Also auch hier das gleiche 
Bild: ein Streifen verhältnismäßig sehr erheblich verkürzt, ein anderer 
mäßig, ein dritter überhaupt nicht. Die Unmöglichkeit, solche Zahlen 
auszuwerten, wird auch dem einleuchten, der das Verfahren unbedingt 
der Physiologie zu erhalten wünscht. — Bei Galiwm Mollugo war der Ein- 
fluß der Streifenindividualität noch viel schärfer ausgeprägt. Hier fand 
ich in der plasmolysierenden 0,6 molaren Zuckerlösung nach etwa 
21/,stiindiger Einwirkung an vier verschiedenen Streifen folgende 
Längen: 1,00, 0,975, 0,97, 1,01. Die maximale Längenschwankung 
zwischen dieser Lösung und dem reinen Wasser betrug hier 5%, die 
Schwankung infolge der Streifenindividualität 4% der Gesamtlänge. Da- 
bei hatten ebensolche Streifen, in 0,2 mol. und 0,4 mol. liegend (je 4), ihre 
Ausgangslänge von 1,00 cm sämtlich beibehalten. Es kann also geschehen, 
daß die Streifenindividualität in gewissen Konzentrationen die Resultate 
in der abenteuerlichsten Weise verfälscht, während sie in anderen Ab- 
stufungen überhaupt nicht in Erscheinung tritt. — Bei Convolvulus 
arvensis erreichten die individuellen Schwankungen in 0,2 mol. Rohr- 
zucker 67% der maximal zwischen Wasser und der plasmolysierenden 
0,8 molaren Lösung beobachteten. — Bei Acer Pseudoplatanus fand ich 
bei einem mit Eiskühlung durchgeführten Versuche in Wasser eine Ver- 
längerung von bis zu 2% der Ausgangslänge (Verkürzungen bis zur Kon- 
zentration von 0,8 mol. überhaupt nicht beobachtet). In der 0,4 molaren 
Lösung zeigten gleichartige Streifen folgende Verlängerungsgrößen : 
0,1,1,2%. Die Schwankungen der Streifenindividualität erreichten also 
den vollen Betrag der maximalen Turgordehnung. Bei dem vorhin 
beschriebenen Versuche mit Plantago major fand sich in der plasmoly- 
sierenden 0,8 molaren Lösung eine Streifenindividualität von 38% der 
maximal aufgefundenen Schwankungen. Jeder, der sich mit der Er- 
scheinung beschäftigt, wird durch Versuche mit beliebigen Objekten 
meine Erfahrungen um entsprechende Beispiele vermehren können. 
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Die Erscheinung diirfte zum Teil auf den besprochenen, sich indi- 
viduell verschieden auswirkenden Diffusionshemmungen oder ungleich- 
artigem Wachstum beruhen. Es muß aber betont werden, daß sie auch 
an Streifen, die evakuiert worden waren, und bei Eiskühlung auftritt. 
Sie muß also auch teilweise auf Verschiedenheiten im Verhalten der Zell- 
wände beruhen. — Hinsichtlich der entspannten Streifen steht sie im 
Zusammenhang mit der Erfahrung, daß plasmolysierte Streifen sich oft 
nach Belieben zerren und zusammenschieben lassen: ein Beweis, daß bei 
solchen fast keine Kraft erforderlich ist, um innerhalb oft recht weiter 
Grenzen die Dimension zu verändern. — Für die plasmolytische Grenz- 
zone, in der, wie wir gleich sehen werden, die Dimensionsänderungen 
durch die Turgorwirkungen verhältnismäßig bedeutend sind, werden 
schon geringe Schwankungen des osmotischen Wertes genügen können, 
um eine individuell verschiedene Einstellung der Streifen zu bewirken. 
Dazu tritt hier erschwerend die Langsamkeit des Konzentrationsaus- 
gleiches angesichts der geringen Konzentrationsunterschiede, wodurch 
eine einmal bestehende Dehnung oder Entspannung nur langsam in ihr 
Gegenteil verwandelt werden kann. — Daß endlich die Einstellung in 
reinem Wasser so große individuelle Schwankungen zeigt, kann auf ver- 
schieden hohem osmotischem Werte beruhen, wird aber wohl praktisch 
zumeist in der verschieden hohen plastischen Dehnbarkeit der Wände 
seinen Grund haben. 

3. Ungleichmäßigkeiten der Längenänderung. Unter den Faktoren, die 
sich der Auswertung der Längenmessungen auf den zugehörigen Saug- 
kraftwert entgegenstellen, spielt die Ungleichmäßigkeit der Längen- 
änderung in Abhängigkeit von der Konzentration der Lösungen eine sehr 
wichtige Rolle. Wir müssen sie kurz besprechen. Schon BLum gibt in 
seiner Arbeit von 1926 Beispiele dafür, daß Blattstreifen bei Steige- 
rung der Konzentration gelegentlich Längenzunahme statt Längen- 
abnahme zeigen, während in einem anderen Konzentrationsbereich ein 
normaler Verlauf gefunden wird (Euphorbia Cyparissias, 8.8). Ganz 
ebenso äußert sich LAMBRECHT auf 8. 118 seiner Arbeit. Er sagt: ,,Die 
Längenausdehnungen nehmen mit steigender Konzentration des Plas- 
molytikums ab, bis bei einer kleinen Konzentration keine Veränderung 
mehr festzustellen ist. Von jetzt ab trat aber keine Verkürzung der 
Schnitte ein, wie es normalerweise sein müßte, sondern es wurde abermals 
eine Verlängerung gemessen, und erst bei einer noch höheren Konzen- 
tration war Konstanz und dann normal Verkürzung zu beobachten.“ 
Nachdem wir eine ganze Reihe von Faktoren kennengelernt haben, die 
auf die Längeneinstellung der Streifen in gänzlich unberechenbarer 
Weise einwirken, kann es uns nicht mehr überraschen, daß gelegentlich 
solche Umkehrungen des Sinnes der zu erwartenden Längenänderung 
vorkommen. Besonders tritt eine solche wohl bei Objekten auf, die über- 
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haupt wenig dehnbar sind, oder zu kurze Zeit der Einwirkung der Lö- 
sungen ausgesetzt waren. Mir selbst ist ein derartiges Messungsergebnis 
nur selten, z. B. bei der Roßkastanie, begegnet. In 0,2 mol. Rohrzucker 
erhielt ich nach 30 Min. Streifenlängen von 0,80 bzw. 0,81 cm; in 0,4 mol. 
wurden 0,835 bzw. 0,805 cm gefunden; in 0,6 mol. ergaben sich 0,78 bzw. 
0,78 em. — Da ich vorsichtshalber mit mehreren Streifen operiert hatte, 
was leider bisher stets unterlassen worden ist, konnte ich gleich sehen, 
daß der völlig aus dem Rahmen fallende Wert des einen Streifens in der 
0,4 molaren Lösung einen typischen Fall von ‚„Streifenindividualität‘ 
darstellte, der außer Betracht bleiben muß. Hätte ich dieses Ergebnis 
verwerten wollen, so hätte ich schließen müssen, daß entsprechend einer 
Ausgangslänge von 0,8 cm zwei verschiedene Saugkraftwerte vorhanden 
seien, einer etwa bei 0,2 mol., der andere bei etwa 0,5 mol. — Zu den in 
der Literatur beanstandeten ‚„Unregelmäßigkeiten‘ ist ferner die Er- 
scheinung zu zählen, daß häufig in einer Anzahl aufeinanderfolgender 
Lösungen selbst bei dehnbaren Objekten überhaupt keine Längen- 
änderungen gefunden werden. In diesem Sinne äußerten sich Frl. Hauck 
und H. R. OPPENHEIMER!. 

Für das Verständnis dieser Erscheinungen ist es unter anderem we- 
sentlich, sich klar zu machen, daß eine Gleichmäßigkeit in der Auf- 
hebung der Turgordehnung unter Einwirkung fortschreitend stärkerer 
Plasmolytika theoretisch nicht zu erwarten steht. Wie ich vielmehr 
(1930 a) für gewisse Einzelzellen gezeigt habe, verläuft die Entspannung 
meist so, daß bei sinkendem Druck die vollturgeszente Zelle gleiche 
Druckabnahme zunächst mit einer geringen, die Turgeszenz nicht auf- 
hebenden, dann mit Annäherung an den grenzplasmolytischen Zustand 
mit einer stark wachsenden, zur Entspannung führenden Volumen- 
abnahme beantwortet. So kommt es, daß, wie ich schrieb, ‚‚Turgeszenz 
und Welkheit‘‘ bei derartig sich verhaltenden Objekten ‚recht unvermit- 
telt aneinander grenzen“, eine Erfahrung, die PRINGSHEIM (1931b) noch 
kürzlich bei seinen Untersuchungen am Parenchym der Rübe und Kar- 
toffel bestätigen konnte. LAMBRECHT hat, was mir 1930 entgangen war, 
schon 1929 betont, daß man ,,den Punkt, an dem die Lösung dem Blatte 
Wasser entzieht, außer an der Verkürzung auch an dem Welk- und 
Schlaffwerden der Schnitte erkennen‘ könne. ,,Wären‘‘, so sagt er wei- 
ter, „die meisten Blätter nicht zu hart, so könnte man auf diesem 
Merkmal direkt eine Methode zur Saugkraftmessung aufbauen?. Es 
zeigte sich fast in allen Fällen, daß Welken und Verkürzen zusammen- 


1 Es sei bemerkt, daß ich mit Dr. H. OrrexHeımer, der in der landwirt- 
schaftlichen Literatur über Saugkraftmessungen berichtet, nicht identisch bin. 
2 Diese Messung liefert freilich nur den Saugkraftwert bei Grenzplasmolyse, 
für den wir ja auch andere Methoden besitzen, nicht Sz-Werte im natürlichen 
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fiel. Bei den obenerwähnten Fällen war bei den niedrigeren Werten 
Welkwerden zu beobachten.‘ 

Die Bemerkungen LAMBRECHTs lassen keinen Zweifel darüber, daß 
seine Erfahrungen mit den meinigen darin übereinstimmen, daß er in 
schwachen, hypotonischen Lösungen meist keine deutlich meßbare Ver- 
kürzung der Streifen fand, daß dann mit der Annäherung an den grenz- 
plasmolytischen Wert ein Punkt erreicht wurde, wo recht unvermittelt 
Verkürzung und Welkwerden eintraten, und daß die weiteren Beobach- 
tungen über Streifenverkürzung mit ihrem kapriziösen Verlauf sich be- 
reits auf hypertonische Lösungen beziehen, in denen eine funktionelle 
Abhängigkeit der Größe der sich leerenden Zellkammern von der Kon- 
zentration der Lösung nach der Theorie nicht mehr zu erwarten steht 
und folglich Saugkraftmessungen nur noch auf die weiteren Kontrak- 
tionen des Protoplasmakörpers, keinesfalls aber mehr auf die des Zell- 
gerüstes, aufgebaut werden dürfen. 

4. Streifenlänge und Plasmolyse. Wir sind damit auf einem Punkt von 
fundamentaler Wichtigkeit für die kritische Bewertung der mit der 
Streifenmethode gewonnenen, allzureichlichen Zahlenwerte angelangt. 
Diese Werte sind häufig um 100% und mehr zu hoch befunden worden, 
weil die Experimente ohne Berücksichtigung des osmotischen Wertes 
der Objekte ausgeführt wurden. 1930 schrieb ich (S.[140]): ,,Es ist mir 
höchstwahrscheinlich, daß mit dem vereinfachten Verfahren. häufig 
Saugkräfte durch ungerechtfertigte Auswertung gefunden worden sind, 
die über das theoretische Maximum der grenzplasmolytischen Konzen- 
tration in Atmosphären hinausgehen.‘ Was damals wahrscheinlich 
schien, ist inzwischen zur Gewißheit geworden, seit ich in Prag die Zu- 
sammenhänge zwischen Streifenlänge und Plasmolyse näher studiert 
habe. Während DE VRIES (S. 82) sich bei seinen Blütenstielen von 
Cephalaria leucantha überzeugte, ob die Verkürzung der Stielhälften mit 
einer Plasmolyse der Zellen einherging oder nicht, und so zu einer rich- 
tigen Deutung seiner Verkürzungswerte kam, ist diese so naheliegende 
und durchaus notwendige Nachuntersuchung zum Verständnis der 
Längenänderungen sowohl von URSPRUNG, wie von den späteren Autoren 
stets verabsäumt worden!. Als Muster einer vorbildlichen Messung 
nenne ich die von DE VRIES (S. 82) durchgeführte an Cephalaria leuc- 
antha. In 2,5% igem KNO, ergab sich eine Verkürzung um 2,2 mm, in 
5%iger Lösung um 6,4 mm, in 7,5%iger Lösung um 8,8 mm. In 10 und 
15%igen Lösungen wiesen die Blütenstielhälften die gleiche Verkürzung 


1 Eine rühmliche Ausnahme bilden Pısek und CARTELLIERI, die durch Ver- 
gleich von osmotischem Wert und Saugkraftwert am gleichen Objekt denn auch 
erkannten, ,,wie problematisch die nach dem Streifenverfahren gewonnenen Saug- 
kraftmessungen zu bewerten sind (S. 229—231)‘‘ und richtig „irgendeinen metho- 
dischen Fehler“ vermuten. 
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um 8, 7 mm auf. Die plasmolytische Untersuchung ergibt: bei 2,5% war 
das Plasma in keiner Zelle abgelöst; bei 5% in den meisten und bei 7,5% 
in allen. — Erst diese plasmolytische Zelluntersuchung erlaubt es DE 
Vrıss, die ermittelte Verkürzung als Turgordehnung zu erkennen. Der 
Verlauf der Entspannung ist, wie man sieht, ein ganz ähnlicher, wie bei 
meinem oben geschilderten Versuche mit Chenopodium album an den 
evakuierten Streifen. Ebenso verlief ein Versuch, den ich am 1. VI. mit 
Plantago major mit evakuierten Blattstreifen unter Eiskühlung durch- 
geführt habe. Nach 11/,—21/, Stunden Aufenthalt in Rohrzucker- 
lösungen ergaben sich bei 1,00 cm Ausgangslänge folgende Längen von 
je zwei bis drei gleichartigen Streifen (sämtliche verwendeten Streifen 
waren aus dem gleichen, sehr gleichartig anmutenden Blattstück zwi- 
schen zwei Hauptrippen geschnitten worden): 


al wa Wie ah 1,00; 1,00; 1,00; 
nn ha kr ire je: ae 0,99; 1,00; 1,00; 
” 0,3 wer ui ni 2.” 1,00; 1,00; 0,985; 
ten te, trete nd, 1 0,98; 0,975; 0,97; 
Fe pl TROT Sn 0,97; 0,97; 0,97; 
En dan © or 0,95; 0,96. 


Die plasmolytische Nachuntersuchung ergab an einem Oberflächen- 
schnitt des verwendeten Blattes in 0,5 mol. Rohrzucker binnen 4—6 Min. 
Eintritt der Plasmolyse sowohl an der zahnreichen unteren Epidermis, 
wie am angrenzenden Schwammparenchym. In 0,4 mol. dagegen trat 
binnen 20 Min. keine Plasmolyse ein. Der Grenzwert liegt demnach wohl 
zwischen 0,4 und 0,5 mol. Hiernach werden die ermittelten Werte voll 
verständlich. Wir dürfen sie folgendermaßen deuten: 

1. Die gesamte Turgordehnung beträgt 3% der Sättigungslänge der 
Streifen. 

2. Bis zur Konzentration von 0,3 mol. ist der Rückgang der Turge- 
szenz außerordentlich gering, an zwei von drei geprüften Streifen nicht 
meßbar. Der Turgeszenzverlust verläuft demnach zunächst langsam, 
mit steigender Annäherung an den Grenzwert immer schneller, wie ich 
in dieser und einer früheren Arbeit behauptet habe. 

3. Die Verkürzung der Streifen schreitet bis zu der 0,8 molaren Rohr- 
zuckerlösung noch beträchtlich fort. Es findet sich darin eine Ver- 
kürzung um weitere 1—2% der Ausgangslänge, also um ein bis zwei 
Drittel der gesamten Turgordehnung, die vielleicht auf Einstülpung 
oder Entquellung der Zellwände zurückzuführen ist. 


Bemerkung: Streifen aus 0,5 mol., in der Mitte mit der Pinzette gefaßt und 
aus der Lösung herausgehoben, besaßen noch eine gewisse Biegungselastizität. 
Die beiden etwas herabhängenden Schenkel bildeten miteinander einen Winkel 
von etwa 120°. Dagegen zeigten die Streifen aus 0,8 mol. keine Biegungselasti- 
zität mehr. Ebenso behandelt, hingen sie schlaff herab und berührten sich an 
den beiden Enden. — Die Erklärung ist leicht: Solange der Plasmakörper noch 
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nahezu die Zellkammer ausfüllt, genügt eine geringe Kompression, wie sie hier 
untersei.s auf die Parenchymzellen seitlich ausgeübt wurde, um das Zellvolumen 
so weit zu verkleinern, daß die Turgeszenz wieder hergestellt wird. Ist dieSchrump- 
fung des Plasmas dagegen weiter fortgeschritten, kommt solche künstliche Wie- 
derherstellung der Turgeszenz nicht mehr in Frage, und die Streifen setzen der 
Deformation durch Beanspruchung auf Biegung keinen Widerstand mehr ent- 
gegen. 

Das Beispiel dieses Versuches mit Plantago sei hier zur Kennzeichnung 
des üblichen Fehlers bei Saugkraftmessungen mit der Streifenmethode 
weiter gedanklich ausgesponnen. Hätte ich einen welken Streifen von 
0,95 cm Länge im natürlichen Zustand nach den Vorschriften Ur- 
SPRUNGs geprüft, so hätte sich ein Saugpotentialwert von etwa 0,8 mol. 
Rohrzucker ergeben, also eine völlig unzulässige Zahl, die den plasmo- 
lytischen Grenzwert um fast das Doppelte übertrifft. Er kann nicht 
scharf genug betont werden, daß beim Welken Verkürzungen gefunden wer- 
den, die über den Bereich der Turgordehnung weit hinausreichen und bis 
zum Vertrocknen ein Vielfaches der Turgordehnung betragen können‘. 
Demnach sind alle an stark welken Objekten ausgeführten Messungen 
wertlos und irreführend. Wenn z. B. BLum für die Krone von Veronica 
fruticulosa an der welken Pflanze einen Saugpotentialwert von 34,5 Atm. 
ermittelte (S. 19), so kann dieser Wert nicht als richtig anerkannt werden. 
Alle die auffällig hohen Saugpotentialwerte, die uns URSPRUNG und 
seine Mitarbeiter in großer Zahl mitgeteilt haben, sind entweder so zu er- 
klären, daß die Schrumpfung der Zellen im Welken über den Bereich des 
Turgorverlustes fortgeschritten war, oder wie wir vorher feststellten, daß 
eine Turgordehnung (die ja, wie schon DE VRIES ausführte, im allge- 
meinen nur wachsenden, jugendlichen Geweben in nennenswertem Maße 
zukommt) überhaupt nicht vorhanden war, und eine Verkürzung durch 
Entquellung oder Fältelung der Wände mittels starker Lösungen her- 
beigezwungen wurde. 

5. Einwirkung vorherigen Welkens auf die Endlänge der Streifen. Wie wir 
eben sahen, sind die Vorgänge der Entspannung beim Welken an der Luft und 
beim Wasserentzug durch Osmotica durchaus nicht so wohl vergleichbar, wie 
vielfach angenommen wird. Hält man sich dies vor Augen und bedenkt ferner, 
daß nach Aufenthalt in Wasser duktile Zellwände in einem Osmoticum bestimm- 
ter Konzentration sich häufig als überdehnt erweisen, d. h. darin eine größere 
Länge annehmen, als dies vor dem Wasseraufenthalt der Fall gewesen wäre, so 
regen sich weitere Zweifel. Ist dann überhaupt die Endlänge, die ein Blattstreifen 
in einer gewissen Lösung annimmt, wenigstens sonst von dem jeweilig vorher be- 
stehenden Turgeszenzgrad unabhängig, oder ergeben sich etwa nach starkem 


1 Diese Erfahrung hat DE VRIES dazu geführt, Welkungsversuche als metho- 
disches Mittel zum Studium der Turgordehnung auszuschließen und die plasmo- 
lytische Messung zur Ermittlung dieser Größe zu erfinden. Er hatte klar erkannt 
(S. 16), daß „die Verkürzung beim Welken viel ansehnlicher sein kann, als der 
alleinigen Aufhebung des Turgors entspricht“. 
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Wasserentzuge auch Abweichungen, indem ein Streifen nach starkem Welken in 
einer Lösung Quellungshemmungen unterliegt und somit kürzer bleibt, als ein 
anderer Streifen, der zuvor eine normale Turgeszenz besaß? Diese Frage bedarf 
einer besonderen Untersuchung. Sollte sich nämlich bewahrheiten, daß pflanz- 
liche Gewebe nach Wasserentzug auch nur in gewissen Fällen ihre Wandstruktur 
verändern, und nun bei einer erneuten Imbibition den früheren Zustand der 
gegenseitigen Anordnung ihrer Wandbausteine nicht wiederherstellen können, so 
ergäbe sich damit ein neues, schwerwiegendes Argument gegen die Saugpotential- 
messung an welken Organen. 

Bisher habe ich zu dieser Frage nur einen einzigen Versuch (14. VI.) unter- 
nommen, der mir der Mitteilung wert erscheint. Blattstreifen von Chenopodium 
album wurde zunächst Gelegenheit zur Wassersättigung geboten. Dann wurden 
sie auf genau 1 cm zugeschnitten und zum Welken ausgelegt. Ich wartete ab, bis 
eine Längenverminderung bis auf 0,93—0,95 cm eingetreten war, die bei dem 
Objekt höchstens dem vollen Turgorverlust entspricht, und legte die Streifen 
dann in Rohrzuckerlösungen von 0,2 bzw. 0,4 mol. Stärke ein. Zur Ausschließung 
von Wachstumsstörungen wandte ich Eiskühlung an, wobei sich die Lösungen 
auf Temperaturen von +0,5 bis +1,50 C einzustellen pflegten. 

Nach 2—21/, Stunden ergab sich folgendes Bild: 

In 0,2 mol. hatten die Streifen eine in drei Fällen völlig gleiche Länge von 
0,98 cm angenommen, die auch nach insgesamt 4 Stunden noch unverändert 
befunden wurde. In 0,4 mol. waren Längen von 0,975 bzw. 0,965 cm erreicht 
worden. Mit anderen Worten, die Streifen hatten sich, wie ein Vergleich mit dem 
oben mitgeteilten Versuch vom 18. VI. lehrt, auf recht genau die gleiche End- 
länge eingestellt, wie sie ohne spätere Einschaltung des Welkens bei vorher 
wassergesättigten Streifen gefunden wird. Nach dem Verlauf dieses Versuches 
scheint also ein Wasserverlust innerhalb der physiologischen Grenzen auf die 
Quellbarkeit der Wände bei Chenopodium album keinen nennenswerten Einfluß 
zu nehmen. Dies schließt jedoch nicht aus, daß ein solcher Einfluß bei stärkeren 
Wasserverlusten doch in Erscheinung treten könnte. Darüber können nur weitere 
Versuche entscheiden, bei denen darauf zu achten ist, ob die Zellen lebendig blei- 
ben oder abgetötet werden. In letzterem Falle ist eine spätere Einstellung auf 
höchstens die plasmolytische Länge zu erwarten. Dieser Erwartung entsprach der 
Erfolg eines orientierenden Versuches mit Streifen von Asperula glauca und 
Convallaria majalis. Sie erreichten nach starkem Welken genau die plasmolyti- 
sche Länge wieder; dagegen gewann ein Streifen von Pulmonaria officinalis, der 
in der Luft 14% seiner Länge eingebüßt hatte und sicher tot war, nach noch- 
maligem Einlegen in Wasser nur 9% wieder. Er blieb auf 95% der Ausgangs- 
länge eingestellt, die um 2—21/,% hinter der plasmolytischen Länge zürückbleibt. 
Hier war also nach sehr weitgehendem Wasserentzug durch Welken die Quel- 
lungsfahigkeit der Wände bedeutend herabgesetzt worden. 


6. Die Größenordnung der Turgorverkürzung und ihre Bedeutung für 
die Meßbarkeit der Saugspannung. Nachdem wir nun die Fehlerquellen 
nach Art und Größe kennengelernt haben, fragen wir uns, ob eine Mes- 
sung des Saugpotentials nach der Streifenmethode vielleicht doch da- 
durch möglich sei, daß die Größenordnung der durch den Turgordruck 
bedingten Längenänderungen sich deutlich über den Fehlerbereich 
hinaushebt. Die Betrachtung der von URSPRUNG angegebenen Längen- 
änderungen (S. 341) zeigt, daß er im Bereiche von 0,05—0,40 mol. Rohr- 
zucker folgende Differenzen (in Prozenten der ursprünglichen Länge) 





Untersuchungen zur Kritik der Saugkraftmessungen. 543 


gefunden hat: für das Perigonblatt von Iris Pseudacorus 19,7%, für das 
Blatt von Elodea canadensis 1,9%, für die Wurzelspitze von Comarum 
palustre 10,7% und für die untere Blattnervepidermis von Helleborus 
foetidus 0,7% (Messungen von BLum, Morz und Kanpısa). Nach meinen 
Darlegungen wird man zugeben, daß die Messungen an Elodea canadensis 
und Helleborus foetidus wegen der Geringfügigkeit der Längenänderung 
einen Schluß auf die Größe des Saugpotentials sicher als ungerechtfertigt 
erscheinen lassen, da Fehler von mehreren Prozent durch Wachstum, 
Wandfältelung, Streifenindivdualität oder Quellungsdifferenzen vor- 
liegen könnten. Für die ausgiebigeren Veränderungen bei Jris und 
Comarum, die über 10% betragen sollen, schiene eine Messung wohl aus- 
sichtsreich, wenn die Größe der möglichen Fehler durch Vorunter- 
suchungen geklärt würde. — Die Größe der Meßfehler läßt sich zwar unter 
1% herabdrücken. Um aber Täuschungen durch die übrigen Fehler- 
quellen zu entgehen, braucht man auch für eine ganz grobe Erfassung des 
Saugpotentials Längendifferenzen von insgesamt mehr als einigen Pro- 
zenten der ursprünglichen Länge, die deutlich von einer Konzentrations- 
stufe zur anderen gleichsinnig fortschreiten. Nach meinen Erfahrungen 
sind diese Bedingungen so gut wie niemals gegeben. Ich habe mich in 
Prag bemüht, die dehnbarsten Blätter ausfindig zu machen, wobei ich 
freilich nur Laubblätter, nicht aber Blütenblätter berücksichtigte. 
Längenänderungen durch Turgorschwankung, die einschließlich einer 
etwa stattfindenden Überdehnung im reinen Wasser 10% erreichten, 
sind mir dabei nicht begegnet. Das dehnbarste Objekt mit 7—8% 
Längenänderungen blieb Chenopodium album. Bei Galium Mollugo fand 
ich höchstens 5—8,5% an jungen Blättern. Mit zunehmendem Alter 
sank der Wert so stark ab, daß ich mich genötigt sah, die Versuche abzu- 
brechen. Bei Tilia species und Aesculus Hippocastanum fanden sich an 
den ganz jugendlichen Blättern maximale Längenänderungen durch 
Turgorschwankung, die für die erstere Pflanze 6—10%, für die letztere 
6% betrugen. Convolvulus arvensis und Polygonum aviculare wiesen beide 
entsprechend Differenzen von höchstens 5% auf, die bei Convolvulus 
fast ganz auf Überdehnung im reinen Wasser beruhten. Plantago major, 
dessen Blattstreifen mich sonst durch die gute Abstufung der Längen- 
änderungen befriedigten, zeigte leider nur ein Ausmaß von 3% bei einer 
beträchtlich störenden Streifenindividualität. Bei Asperula glauca fand 
ich entsprechend 2—3%. Bedenkt man nun, daß diese meist geringen 
Längenunterschiede sich hauptsächlich auf die Differenz zwischen dem 
schwächsten Osmoticum und dem reinen Wasser (Überdehnungszone) 
einerseits und die Differenz zwischen der grenzplasmolytischen und einer 
um etwa 2—3 Atm. schwächeren Lösung (,präplasmolytische‘‘ Zone) 
verteilen, so wird klar, daß die Hoffnung, zu brauchbaren Werten zu ge- 
langen, sich praktisch auf die letztere wird beschränken müssen, denn 
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dazwischen, in den schwächeren hypotonischen Lösungen, findet man 
sehr häufig, wie wir sahen, überhaupt keine Längenunterschiede. 

Um mich davon zu überzeugen, wie die Längenverschiebungen in der 
eben definierten präplasmolytischen Konzentrationszone ausfallen, prüfte 
ich am 27. VI. die Länge evakuierter Blattstreifen von Chenopodium album 
mit Abstufung der Lösungen von 0,03 mol. zu 0,03 mol. innerhalb der 
durch die Konzentrationen 0,27 mol. und 0,45 mol. gekennzeichneten 
Grenzen. Wachstumsfehler wurden wiederum durch Eiskühlung aus- 
geschaltet, und die 0,50 molare Lösung hinzugefügt, um eine sicher 
plasmolysierende Lösung anzuschließen. Leider hatte sich innerhalb 
der letzten Woche der Charakter des Objektes stark verändert: Durch 
warme, trockene Witterung hatte sich der Grenzwert erhöht, so daß 
wider Erwarten 0,50 mol. noch keine Plasmolyse herbeiführte. Dem- 
entsprechend, oder außerdem infolge Änderung der Dehnbarkeit, war auch 
die Kontraktionsgröße in der untersuchten Zone wesentlich geringer als 
am 18. VI. Je drei bis vier Streifen von 1 cm Ausgangslänge stellten sich 
nach 31/,—4:!/, Stunden Versuchszeit auf folgende Endlängen ein: 


Endlängen von Blattstreifen von Chenopodium album. 

















Konzentration (mol.) Einzellängen Mittelwert Differenz 

0,27 0,98 0,99 0,99 0,98 0,985 — 

0,30 0,98 0,975 0,98 0,978 0,007 
0,33 0,98 0,98 0,975 0,978 0,000 
0,36 0,97 0,96 0,975 0,968 0,010 
0,39 0,97 0,965 0,965 0,967 0,001 
0,42 0,97 0,955 0,95 0,958 0,009 
0,45 0,955 0,955 0,96 0,957 0,001 
0,50 0,945 0,955 0,96 0,953 0,004 


Bemerkung: Die dritte Dezimalstelle beruht nur auf roher Schätzung, die 
zweite ist noch genau. Eine genauere Erfassung ist meines Erachtens nicht mög- 
lich, da die Streifen der Unterlage beim Schneiden nicht ganz gleich fest anliegen 
und somit selbst bei Verwendung mechanischer Vorrichtungen zum Schneiden 
gleich langer Streifen (HEYN) keine Garantie für größere Genauigkeit gegeben ist. 
Ganz verfehlt erscheint es unter diesen Umständen, die optischen Mittel zur Ab- 
lesung durch Verwendung mikroskopischer Vergrößerungen zu verstärken. Ich 
begnügte mich mit einem Zeıssschen Glasmaßstab mit Einteilung in halbe Milli- 
meter und verwendete zur Ablesung eine 20fach vergrößernde Lupe. Um ein 
möglichst glattes Anliegen zu gewährleisten, wurde der Glasmaßstab vor dem 
Anlegen etwas angefeuchtet. Bei der Kürze der Messungszeit dürfte die hierbei 
erfolgende Wasseraufnahme (selbst wenn nicht wassergesättigte Streifen ge- 
messen werden) einen wesentlich geringeren Fehler bedingen, als den, welcher bei 
Messung trockener Streifen unterläuft, wenn diese der Unterlage nicht fest anliegen. 


Wie man sofort sieht, übersteigt selbst bei diesem recht günstigen 
Objekt der individuelle Fehler innerhalb der einzelnen Kategorien meist 
die durchschnittliche Differenz der Streifenlängen zwischen zwei Nach- 
barlösungen. Und dieses Ergebnis erhielt ich in der günstigsten Kon- 
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zentrationszone! Hätte ich auch die Lösungen vom reinen Wasser bis 
zur 0,27 molaren Lösung untersucht, so wäre die Längendifferenz von 
Lösung zu Lösung durchschnittlich nur 0,015 :9 = 0,0017 cm gewesen 
(entsprechend der Verminderung der Länge vom Wasser bis zu dieser 
Lösung um 0,015 cm). In der untersuchten Zone betrug die durchschnitt- 
liche Längendifferenz von 0,27 bis zu 0,50 mol. aber immerhin 0,0028 cm, 
also reichlich das 11/,fache. Beide, auf eine Konzentrationsdifferenz 
von 0,03 mol. berechneten, Längenänderungen durch die Turgor- 
schwankung bleiben aber gewaltig hinter den individuellen Differenzen 
zurück, die in der 0,42 molaren Lösung 0,020 cm betrugen, also das 
7fache der zuletzt genannten Zahl! Um zwecks Ausschaltung dieser 
individuellen Fehler aber zu brauchbaren Werten zu kommen, müßte 
man wohl mit mindestens 10—20 Streifen je Lösung operieren. 

Das Ergebnis dieses Versuches spricht dafür, daß auch in der prä- 
plasmolytischen Konzentrationszone nur Objekte mit viel größeren 
Turgorverkürzungen und viel geringeren individuellen Schwankungen 
die Möglichkeit zu brauchbaren Saugkraftmessungen bieten. Die Tabelle 
zeigt beispielsweise, daß Blattstreifen von 0,96 cm Länge sich in ver- 
schiedenen Lösungen zwischen 0,36 und 0,50 mol. finden. War also ein 
Chenopodium-Streifen in Paraffinöl 0,96 cm lang, so haben wir (so wie das 
Verfahren bisher gehandhabt wurde) die Auswahl, welcher Lösung wir 
ihn zuordnen wollen, und sind kaum zu dem Schlusse berechtigt, das 
Saugpotential liege innerhalb der durch den osmotischen Wert dieser 
Lösungen angegebenen Grenzen (da ja der verschiedene Quellungsgrad 
in so stark abweichenden Lösungen noch Fehler bedingen könnte). Ob 
sich Objekte von hoher Dehnbarkeit mit geringeren individuellen 
Schwankungen in der genannten Zone finden lassen werden? Ich bin in 
dieser Hinsicht äußerst skeptisch. Das träge Spiel des Konzentrations- 
ausgleichs wird wohl gerade in dieser Zone immer wieder „Nachzügler‘ 
auftreten lassen, die sich auch nach stundenlanger Eintauchung in die 
Lösung den veränderten Verhältnissen noch nicht angepaßt haben. 
So haben wir gerade in der präplasmolytischen Konzentrationszone mit 
den größten individuellen Schwankungen zu rechnen, die vielleicht nur 
durch die noch größeren am grenzplasmolytischen Punkt übertroffen 
werden dürften. 

7. Die Berechtigung des Schlusses von der Länge eines Organs auf sein 
Volumen. Wir haben, ehe wir die Einwendungen gegen die Streifen- 
methode abschließen, noch kurz die eingangs berührte Frage zu erörtern, 
ob der Schluß aus der Längenänderung eines von Lufträumen durch- 
setzten Gewebekörpers auf die Länge der ihn zusammensetzenden Zellen 
und weiter auf deren Volumenveränderungen statthaft sei. Die Frage 
kann nur im negativen Sinne beantwortet werden. Dies können wir am 
besten aus URSPRUNG u. BLUM selbst belegen, die in ihrer Arbeit ‚Zur 
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Methode der Saugkraftmessung‘ gegen den Gedanken DE VRIES’, die 
Größenänderungen ganzer Blätter in Lösungen zur Saugkraftmessung 
zu verwenden, sich folgendermaßen äußern (S. 528): ,,Bei einem Organ, 
das so viele und große Interzellularen besitzt, wäre zuerst zu untersuchen, 
inwieweit kleine Volumenänderungen der Zellen Dimensionsänderungen 
der ganzen Organe bedingen. Jedenfalls sind jene Zellvergrößerungen, 
welche in die Interzellularen hinein erfolgen, äußerlich am Blatt nicht 
zu erkennen.“ — Demnach haben die Autoren völlig richtig erkannt, 
daß wenigstens ein Schluß aus der Längenkonstanz eines Gewebekörpers 
auf die Volumenkonstanz der ihn zusammensetzenden Zellen — eine 
solche geschieht stillschweigend bei jeder Saugkraftmessung nach der 
Streifenmethode — verfehlt sein könnte. Tatsächlich liegen die Dinge 
aber so, daß nicht nur aus der Konstanz, sondern auch aus der Verände- 
rung der Länge von Blattstreifen keine Schlüsse auf entsprechende 
gleiche Veränderungen der Zellen möglich sind. Daß dieser allgemeine 
Einwand praktisch häufig viel von seinem Gewicht verliert, halte ich für 
wahrscheinlich. Aber dann wäre es Sache URSPRUNGs, an einer größeren 
Reihe von Beispielen experimentell zu belegen, daß praktisch wenigstens 
in den weitaus meisten Fällen die Längenänderungen der Blattstreifen 
mit den Volumen- oder Flächenänderungen von Einzelzellen parallel 
gehen. 

Betrachten wir die Entwicklung der Saugkraftmessungsmethoden 
von URSPRUNG u. BLUM historisch, so sehen wir folgendes: Die Forscher 
haben zuerst gehofft, die Volumina von Pflanzenzellen durch Messung 
unter dem Mikroskop exakt erfassen und so völlig einwandfreie Saug- 
kraftwerte ermitteln zu können. Davon zeugt die ‚erste Zellmethode‘, 
von der ich 1930 zeigen konnte, daß sie auf falschen Voraussetzungen 
beruht. Sie ist glücklicherweise als zu mühsam wenig angewendet wor- 
den. Da sich bald herausstellte, daß die Messung der Volumina nicht ge- 
lingt, wurde die „zweite Zellmethode‘“ erfunden, die sich mit der 
Erfassung von Änderung und Konstanz der Zellabmessungen begnügt 
und an Stelle des Volumens nur noch die Zellflächen zu messen vor- 
schreibt. Hiermit wurden zwei Unsicherheitsfaktoren in die Methodik 
aufgenommen, deren erster in der Unklarheit darüber besteht, wie sich 
die dritte, nicht mehr erfaßte Zelldimension verhält, wenn Länge und 
Breite, Umfang oder Fläche sich in einem bestimmten Sinne verändern, 
während der zweite in der Tatsache begründet ist, daß Schlüsse aus der 
Konstanz der Dimensionen in Paraffinöl und einer bestimmten Lösung 
dann unstatthaft sind, wenn die Zellen in keiner Lösung Änderungen 
zeigen, oder sich auch nur in mehreren nicht meßbar verändern (vgl. 
OPPENHEIMER 1930 b). Mit der Einführung der Streifenmethode trat 
dann an Stelle der Messung dreier Dimensionen die einer einzigen, nam- 
lich die der Länge, und wurde noch dazu statt der Zellenlänge die Länge 
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von Gewebekomplexen gewählt. Diese höchst gefährliche Substitution 
wurde durch die Versicherung gerechtfertigt, es hätte sich bei dieser 
Messung ,,durchwegs“ gute Übereinstimmung mit den Werten der Zell- 
methoden ergeben. Diese Versicherung wurde aber in der Veröffent- 
lichung von 1923 nicht durch Beispiele belegt, welche die am gleichen 
Objekt gemessenen Veränderungen der Zellflächen und Streifenlängen 
nach ihrer wahren Größe erkennen lassen. Die Bedenken, die der An- 
wendung der neuen Methode entgegenstehen, wurden nicht einmal 
erörtert, geschweige denn zerstreut. Es muß leider gesagt werden, daß 
damit der Pflanzenphysiologie ein Weg gewiesen worden ist, den viele 
Forscher — im Vertrauen auf die große Erfahrung URSPRUNGs auf dem 
Gebiete — zum Schaden unserer Wissenschaft betreten haben. Der Ver- 
such, die Dimensionsänderungen von Zellen und Geweben zur Messung 
des Saugpotentials auszuwerten, muß notwendig in fast allen Fällen an 
dem Umstande scheitern, daß der pflanzliche Protoplast von einer mehr 
oder weniger starr konstruierten Wandung umschlossen ist, die den 
Volumenveränderungen des lebenden Inhalts nicht oder doch nur 
mangelhaft folgt. Auf diesem Umstand baut sich, wie man sieht, der 
Kern meiner Kritik an den Zellmethoden von 1930 ebenso, wie die hier 
niedorgelegte an der Streifenmethode auf. So wie ich mich veranlaßt 
sah, die Richtigkeit der Beobachtungen über das Ausmaß der Umfangs- 
und Flächenänderungen von Einzelzellen, wie es URSPRUNG u. BLUM 
angeben, in Zweifel zu ziehen, so gilt auch bei der Streifenmethode die 
Kritik in erster Linie der allzu geringen Ausgiebigkeit der Längenände- 
rungen in ähnlichen Lösungen, die meines Erachtens die Auswertung der 
meisten Messungen verbietet. In zweiter Linie bildet die außerordent- 
liche Individualität im Verhalten scheinbar ganz gleichartigen Materials 
einen wichtigen Angriffspunkt sowohl bei der Einzelzelle, wie beim Ge- 
webestreifen. Zu diesen Faktoren treten, wie wir sahen, beim Streifen- 
verfahren noch der Wachstumsfehler und der Einfluß des Interzellular- 
systems. Ich glaube daher zu der Schlußfolgerung berechtigt zu sein, 
daß die ,,vereinfachte Methode‘ in der von URSPRUNG veröffentlichten 
Form zur Messung des osmotischen Saugpotentials von Pflanzengeweben 
unbrauchbar erscheint und (falls es nicht wider Erwarten gelingt, sie 
kritisch neu zu begründen) in der Pflanzenphysiologie nur den Charakter 
eines lehrreichen, leider mißlungenen Versuches beanspruchen kann. 


Zusammenfassung. 

Die von Ursprung 1923 veröffentlichte und seither viel verwendete 
„vereinfachte‘‘ Methode der Saugkraftmessung mittels Blattstreifen 
wird kritisch geprüft. Es zeigt sich, daß Quellung, Überdehnung, 
Wachstum und individuelle Verschiedenheiten, namentlich die beiden 
letzteren, die Länge von Blattstreifen stark beeinflussen, letztere meist 
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stärker, als die durch Turgorschwankung bedingten und zur Saugkraft- 
messung allein verwertbaren Veränderungen. Die Ausgiebigkeit der 
durch den Turgor bedingten Veränderungen ist zumeist so gering, daß 
die Unterschiede in ähnlichen MeBlésungen durch die genannten Fehler- 
quellen völlig verdeckt werden können. Oft, bei starr konstruierten Ge- 
weben, treten Turgorschwankungen überhaupt nicht auf (nicht ,,rea- 
gierende“ Objekte). Die Längenmessung von Gewebestreifen erscheint 
von vornherein ungeeignet, die zur Erfassung des Saugpotentials nötige 
Volumenmessung von Zellen zu ersetzen. Das Vorhandensein eines In- 
terzellularsystems, sowie von mechanischem und Leitungsgewebe mit 
starren oder toten Zellen, bedingt es, daß Streifen sich wesentlich anders 
als Einzelzellen verhalten können. Dies bedarf einer besonderen Unter- 
suchung. Als folgenschwerer Fehler erweist sich bei allen Streifen- 
messungen die Außerachtlassung des plasmolytischen Grenzwertes. 
Hierdurch sind vielfach Veränderungen turgorloser Streifen zu Unrecht 
zu Saugkraftmessungen verwertet und so „Saugkraftwerte‘‘ ermittelt 
worden, deren den osmotischen Wert weit übersteigende Höhe Anlaß zu 
berechtigter Kritik (WALTER) geboten hat. Die prinzipielle Verschieden- 
heit zwischen dem Vorgang des Turgorverlustes in Luft und in Lösungen 
wird betont und zur Kritik mit herangezogen. Es zeigt sich, daß die 
Streifenmethode, so wie sie bisher gehandhabt wurde, wenigstens für 
Laubblattstreifen völlig ungeeignet ist, gültige Saugkraftwerte zu 
liefern. 


Die vorliegende Untersuchung wurde ebenso wie die früheren Ar- 
beiten zur Kritik der Saugkraftmessung mittels der Zellmethoden von 
Ursprung u. Bium im Pflanzenphysiologischen Institut der Prager 
Deutschen Universität ausgeführt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, 
Herrn Prof. Dr. E. G. PRINGSHEIM für das aufs neue gewährte Gastrecht 
und manche wertvolle Anregung und Hilfe zu danken. Mein besonderer 
Dank gilt ferner der Justizrat Max SALINGER-Stiftung in Berlin, die mir 
durch Gewährung eines Stipendiums die Durchführung der Unter- 
suchung ermöglichte, sowie der die Mittel dieser Stiftung verwaltenden 
Berliner Jüdischen Gemeinde. 
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ÜBER DIE STEREIDEN DER HYGROSKOPISCHEN GRANNEN 
VON CORYNEPHORUS CANESCENS. 
Von 
K. LINSBAUER 
(Graz). 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Oktober 1932.) 


Vor einiger Zeit machte mich Herr Kollege Wınver auf das seltsame 
Benehmen der Friichtchen von Corynephorus canescens aufmerksam, die 
beim Aussäen auf feuchter Erde oder beim Aufstreuen auf die flache Hand 
hüpfende Bewegungen ausführen. Wie nicht anders zu erwarten, handelt 
es sich dabei um einen hygroskopischen Mechanismus eigentümlicher Art. 
Streut man die Früchte auf eine Glasplatte und haucht man sie leicht an, 
so geraten sie in Unruhe und Bewegung, die sich beim Austrocknen noch 
verstärkt. Sie hüpfen dann oft 1/.—1l cm hoch und bis zu 3cm weit. 
Diese Springbewegung scheint bisher an unseren Früchten keine Beach- 
tung gefunden zu haben. Die einzige mir bekaunt gewordene Angabe 
über die Hygroskopie von Corynephorus-Früchten fand ich in der Bres- 
lauer Dissertation von REMER (1900), der aber lediglich die Torsion der 
Grannen untersuchte, den Springmechanismus jedoch nicht erwähnt. Ähn- 
liche Bewegungsformen sind dagegen für andere Gramineen bereits be- 
schrieben worden, insbesondere für die oft untersuchten Fiiichtchen von 
Avena sterilis (HILDEBRAND 1872, S. 872; 1873, S. 270; EıcHHoLz 1886; 
ZIMMERMANN 1879/81; STEINBRINCK 1888 u. a. — Zusammenfassung bei 
v. GUTTENBERG 1926), Avena pratensis und Arrhenaterum elatius (siehe 
auch ULBRICH 1928). Die Bewegung kommt aber hier meist in einer etwas 
anderen Art zustande. Beim ,,Springhafer* fallen ‚immer zwei stark be- 
grannte Fruchtspelzen miteinander vereinigt ab; die gedrehten Grannen 
beginnen bei Befeuchtung zu rotieren, wobei sich ihre abstehenden 
Schenkel kreuzen, aufeinander drücken und endlich mit Gewalt anein- 
ander abgleiten, was den Früchten einen derartigen Stoß mitteilt, daß 
sie ziemlich weit fortgeschleudert werden‘ (HACKEL 1887, S.15). In 
unserem Falle genügt aber eine einzige Granne, um die Springbewegung 
zu veranlassen !. 


1 Die biologische Bedeutung solcher Einrichtungen will ich nicht weiter be- 
sprechen. Die gewöhnliche Auffassung, daß die Torsion der Gramineen-Grannen 
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Die Erklärung dieses Bewegungsvorganges ist sehr einfach. Die Deck- 
spelze, welche die winzigen Früchtchen umschließt (die Länge der Frucht 
einschließlich der Spelze beträgt etwa 2—2,5 mm), trägt eine gekniete 
Rückengranne, die aus einem dunkelbraunen, steifen und peitschenför- 
mig gedrehten Schaft, dem ,,Säulchen“ (ZIMMERMANN, ,,colonne“ nach 
DuvaLJouve),und einem farblosen, im Winkel abstehenden Endglied, der 
‚„‚Endborste‘‘ (REMER) besteht, deren keulenförmiges Ende von kurzen, 
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Abb. 1. Oorynephorus-Früchtchen in vier verschiedenen, bei den i g 
Sprüngen eingenommenen Lagen. 





steifen Härchen besetzt ist. An der Grenze der beiden Teile steht ein 
Borstenkranz aus etwa 12 fast lumenlosen, etwas aufwärts gebogenen und 
stark verkieselten Trichomen (Abb. 1. — Eine stark schematisierte Ab- 
bildung bei Hacker). Diese Borstenzellen scheinen den Abschluß jeder 
Stereidenreihe des Säulchens zu bilden. Die Basis der Endborste ist dorsi- 


einen ,,Bohrmechanismus“ darstellt, fand in den Versuchen von REMER keine 
Stütze. Daß sich die Früchtchen nur dank der Torsionen der Granne aus der 
Umklammerung der Spelzen befreien könnten, kommt für unseren Fall auch 
nicht in Betracht, und als Verbreitungsmittel sind die kurzen Sprünge der Frücht- 
chen unzulänglich. 

36* 
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ventral ausgebildet. Das stark hygroskopische Säulchen liegt in einer 
seichten Furche der Frucht, die sie etwas überragt. Beim Anhauchen, 
selbst bei der bloßen Annäherung des feuchten Fingers verstärkt sich die 
von vornherein vorhandene Torsion, was am schönsten am Borstenkranz 
verfolgt werden kann, der sich dabei wie ein Steuerrad dreht, oder an der 
Endborste, welche diese Bewegung mitmacht. Mit zunehmender Torsion 
wird das Säulchen gleichzeitig aus seiner Ruhelage in der Furche der 
Frucht herausgedrückt und in zunehmendem Maße gespannt dadurch, 
daß die Endborste gegen die Unterlage gepreßt wird. Hat die Spannung 
ein gewisses Maß erreicht, so schnellt der wie eine Feder gespannte Basal- 
teil der Granne zurück, wobei er auch gegen die Furchenwand gedrückt 
wird, was die ganz glatte und spröde Frucht zu einem Sprung veranlaßt. 
Daß die Endborste bei der Bewegung eine wesentliche Rolle spielt, ergibt 
schon die unmittelbare Beobachtung und läßt sich überdies durch Ab- 
schneiden der Borste beweisen; in diesem Falle geht zwar die Torsion des 
Säulchens in gewöhnlicher Weise vor sich, doch unterbleibt die Schnell- 
bewegung. Der Vorgang wiederholt sich ein oder mehrere Male beim 
Wiederaustrocknen der Früchtchen. 

Was den Vorgang der Torsion der Granne und der sie aufbauenden 
Elemente selbst betrifft, so wurde er von REMER in genügender Ausführ- 
lichkeit dargestellt, weshalb ich auf eine erneute Untersuchung verzich- 
tete. Dagegen möchte ich die Aufmerksamkeit auf den Feinbau der Stere- 
iden des Säulchens lenken, der von dem der gewöhnlichen Bastzellen in 
bemerkenswerter Weise abweicht. Zunächst seien einige orientierende 
Bemerkungen über den histologischen Aufbau des Säulchens voraus- 
geschickt, der in allen wesentlichen Punkten dem der Anthoxanthum- 
Granne gleicht!. REMER schildert ihn bereits zutreffend: ,, Auf einen 
äußeren Ring tief dunkelbrauner Elemente mit einfacher Tüpfelreihe 
folgt ein zweiter von geringerer Gliederzahl aus helleren, etwas schwäche- 
ren Sklereiden mit allseitigen Spalten bestehend.‘ Die Kontraktions- 
fähigkeit der äußeren Zellen wurde von ihm wie bei Anthoxanthum mit 
6,4% , die der inneren mit 9,7% bestimmt. Ich habe zur Ergänzung dieser 
Darstellung nur weniges hinzuzufügen. 

Man könnte versucht sein, die Stereiden der äußeren Reihe für be- 
sonders veränderte Epidermiszellen zu halten. REMER äußert sich dar- 
über nicht und mir selbst stand kein Material zu entwicklungsgeschicht- 
licher Untersuchung zur Verfügung, doch vermute ich, daß die Epidermis 
im ausgebildeten Zustande des Säulchens verloren gegangen ist. Dafür 


1 Man gewinnt am einfachsten einen Einblick, wenn man die Granne von der 
Frucht abtrennt, was im gequollenen Zustande mit Hilfe von Präpariernadeln 
leicht gelingt, und zwischen zwei Objektträgern unter kräftigem Druck hin und 
her rollt, wobei sich die Stereiden von dem zarten zentralen Gefäßbündel und 
teilweise auch voneinander isolieren lassen. 
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scheint mir die Abbildung eines Querschnittes der Grannen von Avena 
sterilis bei ZIMMERMANN zu sprechen (siehe die dortige Abb. 8 auf Taf. 35). 
Dort sind außerhalb der Sklereidenreihe deutliche Reste einer Epidermis 
dargestellt, deren Zellen aber nicht mehr im geschlossenen gegenseitigen 
Verbande stehen, vielmehr stellenweise weit auseinander gezerrt erschei- 
nen. Es ist, nach dieser Abbildung zu schließen, sehr wahrscheinlich, daß 
die Epidermis schließlich ganz verloren geht. Mindestens muß aber die 
Kutikula verschwinden — ich konnte sie wenigstens mit Sudan nicht 
nachweisen —, die für Quellung 
und Torsion nur hinderlich wäre. 





D. 8. 
Abb. 2. Sprengung des Zellverbandes im Säulchen bei Behandlung mit NaOH; Stereidenreihen 
teilweise isoliert. — Abb. 3. Ein Teil der vorigen Figur bei stärkerer Vergrößerung. 


Abb. 2. Ab 


Die mit annähernd quergestellten Wänden aneinandergrenzenden Zel- 
len der äußeren Schichte besitzen ein auffallend enges Lumen, das sich 
nur knapp an den Querwänden plötzlich erweitert. Die feinen, fast 
punktförmigen Tüpfel dieser Stereiden sind so angeordnet, daß sie an den 
isolierten und immer etwas gewundenen Zellen auf die Konkavseite 
zu liegenkommen. Die Tüpfelder inneren Reihe von Elementensindgrößer, 
etwa querelliptisch und fast horizontal gestellt oder wenig geneigt!. Läßt 

1 Bei Avena sterilis sind die 2—3 äußersten Schichten prosenchymatisch zu- 
gespitzt und tragen spaltenförmige, in einer linksläufigen Spirale angeordnete 
Tüpfel, die inneren Zellreihen haben dagegen nur wenig geneigte Querwände, und 
ihre Mizellarreihen bilden mehr oder weniger zur Horizontalen geneigte Ringe 
(ZIMMERMANN, STEINBRINCK, V. GUTTENBERG). 


Planta Bd. 18. 36b 
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man NaOH zum unversehrten Säulchen zutreten, so entwirrt sich vor den 
Augen des Beobachters der Zopf von Stereiden, wobei sich die einzelnen 
Elemente unter Quellung vielfach aus dem Verbande lösen (Abb. 2 und 3). 

Betrachtet man die isolierten Zellen der äußeren Sklereidenschichte 
bei stärkerer Vergrößerung, so erkennt man in ihrer Oberfläche eine eigen- 
artige schraubige Struktur, die auch EıcHHoLz bei Avena sterilis und 
REMER bei Anthoxanthum sowie an unserem Objekte nicht entgangen 
war. Er findet im ersteren Falle ,,eine nach außen ein wenig vorsprin- 
gende, breite Leiste, welche die Zelle als 
ein schraubiges Band im Sinne des Zeigers 
der Uhr umzieht‘‘, kann aber über seinen 
Bau keinen näheren Aufschluß gewinnen; 
er schließt daraus jedenfalls ganz richtig 
auf das Vorhandensein von Imbibitions- 
differenzen zwischen den verschiedenen 
Teilen der Zellwand. Dieselbe Erscheinung 
läßt sich durch Behandlung mit Kupfer- 
oxydammoniak oder verdünnter H,SO, 
hervorrufen. Welcher Natur ist nun diese 
als Band oder Leiste bezeichnete Struktur? 

Bringt man die Stereiden zu einer et- 
was stärkeren Quellung, so kann man das 
Band stellenweise zum Zerreißen bringen; 
es stehen dann einzelne Bruchstücke der 
Leiste von den Zellen ab. Stellenweise er- 





4 kennt man auch einzelne Falten und Mem- 
branfetzen, die sich von der Oberfläche 

a yy ae a en ER der Zelle losgelöst haben (Abb. 4 und 4a). 
"umgebendes Schraubenband. Behandelt man eine Faser in diesem Zu- 


per ne ae, stand mit Methylenblau (z. B. nach Aus- 
der innere Teil der Membran zeigt eine waschen des CuOxAm), so färben sich die 
ee ee Teile, die sich von der iibrigen Membran ab- 

gelést haben, schén blau, wahrend die Zellwand selbst eine griinliche 
‘arbung annimmt, die offenbar eine Mischfarbe darstellt, die durch die 
gelbbraune Eigenfärbung bedingt ist. Mit Chlorzinkjod bleiben die ab- 
gelösten Teile ungefärbt. Es ist offensichtlich nicht ein Spiralband, das 
sich um die Faserzelle windet, vielmehr handelt es sich um eine äußerste, 
pektinreiche (?) Membranlamelle mit schraubiger Struktur, welche die 
ganze Zelle umhüllt, und die sich bei der Quellung von ihrer Unterlage 
abhebt. Sie stellt offenbar die ,, Primarlamelle“ im Sinne Lüptkes dar. 
Steigert man allmählich den Quellungsgrad, am besten durch Zusatz 
von H,SO, zum Präparat, so enthüllt sich nach und nach ein sehr inter- 
essantes Bild einer eigenartigen Feinstruktur. Zunächst tritt eine präch- 
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tige Schichtung im äußeren, stark gequollenen Teil der sekundären Mem- 
bran auf; man kann etwa 5—6 Schichten ungleicher Dicke unterscheiden, 
die einen inneren dunkler gefärbten, cylindrischen Kern umschließen, der 
zunächst ungeschichtet erscheint. Nimmt die Quellung zu, wobei die 
äußeren Schichten sich immer schärfer voneinander abheben, so nimmt 
das erst cylindrische Lumen Schraubenform an. Erst bei weiterer Quel- 
lung tritt auch im ursprünglich homogenen und dichteren inneren Mem- 
branteil eine überaus zarte Schichtung auf. Gleichzeitig läßt die ganze 
Zelle in der Oberflächenansicht eine Schraubenstruktur erkennen, die 
durch die Art der Quellung bedingt ist (Abb. 5 und 5a). 

Lüptke hat kürzlich durch die von ihm ausgebaute ,, Quellungsana- 
lyse‘‘ den Feinbau der pflanzlichen Faserzellen in weitgehendem Maße 





Abb. 5. Abb. 5a. 


Abb. 5. Teil von Stereiden nach stärkerer Quellung. Man erkennt im Zentrum das schrauben- 

férmige Lumen von einem dunkleren und dichteren, inneren Membranteil umschlossen ; anschließend 

daran der schön geschichtete äußere Teil der Membran; oberflächlich ist eine schraubig ver- 

laufende Furche zu sehen. — Abb.5a. Teil einer Stereide im gleichen Quellungszustand wie in 
Abb. 5, die Schichten tunlichst genau mit dem Zeichenapparat eingetragen. 


aufgeklärt (1931). Er findet ganz allgemein ein Hautsystem, das für das 
Auftreten der Schichtung verantwortlich ist. Zwischen die einzelnen 
Schichten, die aus polymeren Kohlehydraten bestehen, sind ,,Häute aus 
der Substanz der Primärlamelle‘ eingelagert. Die Streifung, die in be- 
nachbarten Schichten entgegengestzten Drehungssinn aufweist, ist auf 
ein radial eingelagertes Hautsystem zurückzuführen. Dazu kommen noch 
die ,, Querelemente“, scheibenartige Gebilde aus der Substanz der Primär- 
lamelle, die in regelmäßigen Abständen quer zur Faserrichtung angeord- 
net sind, und an die die Schicht- und Streifenhäute angesetzt erscheinen. 
Diese Struktur soll nun grundsätzlich allen Faserzellen ohne Rücksicht 
auf die systematische Stellung des Objektes und das Organ, dem sie ent- 
stammen, eigentümlich sein. Auf ihr beruht auch, wie hier nicht näher 
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auseinandergesetzt werden soll, das Auftreten von kugelférmigen Auf- 
treibungen der Zellen bei der Quellung, das von den Baumwollhaaren her 
allgemein bekannt ist. 

Die Stereiden der hygroskopischen Grannen unserer Pflanze (und 
wohl auch bei anderen Gramineen) weichen nun in ihrem Feinbau in be- 
merkenswerter Weise von dem Lüprkeschen Schema ab, was wohl mit 
ihrer eigentümlichen Befähigung, bei Veränderung des Quellungsgrades 
zu tordieren, im Zusammenhange steht. 

In Bezug auf die Schichtung kann ich Lüprkes Beobachtung auch 
für unser Objekt bestätigen. Wäscht man eine Faserzelle, die sich in dem 
oben geschilderten Quellungszustande befindet, aus, so speichern die als 
derbe Schichten hervortretende Lamellen bei allmählichem Zusatz einer 
stark verdünnten Methylenblaulösung (etwa 1: 100000) den Farbstoff am 
stärksten, haben also so wie die Primärlamelle die stärkere Affinität zum 
Farbstoff. Es sieht bei einem bestimmten Färbungsgrad aus, als wäre 
überhaupt keine Substanz zwischen den gefärbten Lamellen vorhanden. 
Unterbricht man aber die Färbung und läßt nun Kongorot zufließen, so 
nimmt jetzt die Zwischensubstanz zuerst den Farbstoff auf. Schichten 
und Zwischenschichten sind somit färberisch und demgemäß wohl auch 
chemisch voneinander verschieden. 

In ganz anderer Weise kommt dagegen die Streifung zustande. Bei 
der Quellung ist vor allem nichts von Querelementen zu entdecken, und 
demgemäß fehlen auch die perlschnurartig aneinander gereihten kuge- 
ligen Auftreibungen der Membran. An ihrer Stelle findet sich eine Ein- 
schnürungsfurche, welche in einer Schraube um die Zelle läuft, und die 
mit zunehmender Quellung immer schärfer hervortritt. Schichte für 
Schichte folgt dieser Einschnürung. Im Bereich der Furche ist an den 
Schichten keinerlei morphologische oder chemische Veränderung zu er- 
kennen, die Membran ist in diesem Bereiche nur etwas weniger gequollen, 
so daß die Schichtenlinien näher aneinander liegen; sind sie an den aus- 
gebauchten Stellen nach außen konvex, so verlaufen sie an den Stellen 
der Furche flach oder wenden ihre Konkavität nach außen. Dieses Bild 
ist aber nur im äußeren Teil der Membran zu erkennen. Auf den inneren 
Anteil, an dem sich oft deutlich zwei Schichtenkomplexe unterscheiden 
lassen, wirkt sich die Furchenbildung zunächst überhaupt nicht aus; die 
zarten Schichten verlaufen hier parallel zur ursprünglichen Cylinderflache 
der Zelle (siehe Abb.5a). Die Schraubenstruktur äußert sich lediglich im 
korkzieherförmigen Verlauf des Zell-Lumens. Das Bild der Streifung ist 
also in unserem Falle nicht durch ein radial eingelagertes Hautsystem be- 
dingt, sondern durch eine schraubig verlaufende Zone verminderter 
Quellungsstärke. 

Schreitet die Quellung weiter, so tritt eine merkwürdige Erscheinung 
auf; entsprechend der Furche beginnt die Membran von außen nach 
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innen zu fortschreitend einzureißen. Namentlich in den äußeren Schich- 
ten kann man deutlich das Durchreißen der einzelnen Lamellen beob- 
achten. Der Riß tritt zunächst an einzelnen Stellen oder auf einer Seite 
der Zelle (Abb. 6) auf, schreitet aber schließlich über die ganze Länge der 
Furche weiter, so daß der gesamte äußere Membranteil sich in eine 
Schraube auflöst, die um die vom inneren Anteil der Membran gebildete 
Spindel ansteigt. Am optischen Querschnitt (Abb. 7, 7a und 8) erkennt 
man jetzt die Schichtenlinien, die die einzelnen Anteile des Schrauben- 
bandes in der ursprünglichen Richtung durchsetzen; nur sind sie jetzt 
nicht mehr konvex, sondern schwach konkav nach außen gekrümmt oder 
flach, da sie wegen der erfolgten Trennung 
die ihnen aufgezwungene Spannung aus- 
gleichen können. In diesem Quellungssta- 
dium treten nun auch die inneren Schichten 
immer schärfer hervor und erscheinen, 
wenigstens zum Teil, nach außen konvex. 

Geht die Quellung schließlich noch weiter, 
so erkennt man erst, daß die Schrauben- 
struktur auch dem zentralen Teil der Mem- 
bran nicht fehlt. Auch in diesem Anteil 
erfolgt eine Auflösung der Membran zu 
einem Schraubenband (Abb. 7 und 8 unten), 
wobei die Schichten ebenfalls, wie es scheint 
— eine sichere Entscheidung fällt in diesem | on de papas 
Stadium stärkster Quellungschwer —, längs längs der schraubigen Furche auf 
einer schraubigen Furche zerreiBen. Zuletzt DREIER SRERE NUDE es 
bilden die äußeren und inneren Teile der Membran ein einziges ge- 
wundenes Band. 

Um einen Überblick über den Verlauf des Quellungsvorganges, wie 
er aus der Aneinanderreihung einzelner Phasen erschlossen werden kann, 
zu geben, habe ich das nebenstehende Schema (Abb. 9) entworfen, das 
von unten nach oben hin das Fortschreiten der Quellung veranschau- 
lichen soll; dabei sind Teile des Modells im medianen Längsschnitt dar- 
gestellt. Man erkennt im unteren Teile die Quellung und den Schichten- 
verlauf in den äußeren und inneren sekundären Verdickungsschichten so- 
wie die schraubenförmig verlaufende Längsfurche, an deren Stelle im 
weiteren Verlauf der Riß auftritt, durch den sich die Membran zu einem 
Schraubenband auflöst. Im obersten Teile des Schemas, das an dieser 
Stelle wieder körperlich dargestellt ist, sind zur Vereinfachung des Bildes 
die äußeren Membranschichten fortgelassen, um die Auflösung des inne- 
ren Anteils zur Schraube zu zeigen. 

Die Frage, wodurch der Einriß an den durch die Furche vorgezeich 
neten Stellen stattfindet, läßt sich zur Zeit nicht sicher beantworten. Da, 
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wie oben bemerkt, an dem auch im Lichtbild scharf hervortretenden 
Schichten, die dem ,,Hautsystem“ der Membran zugehören, keine Ände- 
rung im Bereich der Furchen wahrzunehmen ist, muß die Verminderung 
der Membranquellung an diesen Stellen 
durch die Kohlenhydrate der Zwischen- 
substanz bedingt sein. Entweder tritt sie 
hier der Menge nach zurück oder sie ist 
chemisch (oder durch ihren Wassergehalt) 
von den übrigen Teilen verschieden. Ich 
möchte glauben, daß mit zunehmender 
Quellung eine Spannung auftritt, die zur 
Lösung des Verbandes im Bereich der 





Abb. 7. Abb. 7a. 
Abb.7. Auflösung des äußeren Schichtenkomplexes zu einem Schraubenband. Auch im inneren 
Teil ist die Schraubenstruktur bereits erkennbar. Im unteren Teil der Figur, in der sich die äuße- 
ren Schichten abgelöst haben, ist das aus den inneren Lamellen gebildete Schraubenband an- 
deutungsweise zu sehen. 
Abb. 7a. Optischer Querschnitt einer Stereide, annähernd im gleichen Quellungszustand wie in 
Abb. 7. Die äußeren Schichten haben sich voneinander längs der Schraubenfurche getrennt. 


Längsfurche führt. Jedenfalls muß dieser Vorgang schon in der mizel- 
laren Struktur der Membran begründet sein; voraussichtlich sind die 
aus den Kettenmolekülen der Kohlenhydrate bestehenden ,,Fibrillen“ 
zwar parallel zueinander und zur Cylinderachse, aber in Form einer auf- 
steigenden Schraube angeordnet. 
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Das Fehlen der nach LüDTkes Feststellungen fur die Faserzellen be- 
zeichnenden ,,Querelemente“ und des sonst für die Streifung maßgeben- 
den „radialen Hautsystems“ begünstigt vielleicht die mit der Torsion 
verbundene gegenseitige Verschiebbarkeit der Mizelle 
der Stereidenmembran. 

Die vorliegende Untersuchung hat nur vorläufigen 
Charakter. Sie bedürfte zunächst der Ergänzung durch 
die optische Analyse, wozu mir aber die Mittel fehlen; 
auch eine nähere mikro- 
chemische und färberi- 
sche Prüfung sowie ihre 
Ausdehnung auf hygro- 
skopische Grannen an- 





Abb. 8. Abb. 9. 


Abb. 8. Im oberen Teil der Figur ist deutlich die Umbildung des äußeren Schichtenkomplexes 
zum Schraubenband zu erkennen, im unteren Teil ist die Quellung noch weiter vorgeschritten ; 
auch der innere Membranteil wird zum Schraubenband ausgezogen. — Abb. 8a. Dasselbe wie in 
Abb. 8, etwas schematisiert. — Abb. 9. Schema der Membranquellung einer Stereïde. Der Grad 
der Quellung ist von unten nach oben fortschreitend gedacht. Die Primärlamelle ist weggelassen, 
die Schraube an zwei Stellen median durchgeschnitten. Im unteren Teil ist die Schichtung nur 
im äußeren Membrankomplex zu sehen. Gegen obeu fortschreitend formen sich die Schichten 
durch Einreißen längs der Schraubenfurche zum Schraubenband. Jetzt treten auch die inneren 
Schichten bereits deutlich hervor. Im obersten Teil ist der äußere Schichtenkomplex weggelassen, 
um die innere Schraube zu zeigen, die aber mit der äußeren eine Einheit bildet. 


derer Grasfrüchte wäre erwünscht. Durch anderweitige Arbeiten in An- 
spruch genommen, muß ich mich gegenwärtig darauf beschränken, auf 
das Grundsätzliche der Struktur dieser hygroskopischen Stereiden hin- 
gewiesen zu haben. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Früchte von Corynephorus führen dank der Torsionsbewegun- 
gen ihrer Grannen bei Quellung und Entquellung hiipfende Bewegungen 
aus, die durch einen Spannungsausgleich zustande kommen. 

2. Die äußeren Stereiden des Säulchens der Granne weichen durch den 
Feinbau ihrer Membranen von der durch LüpTke festgestellten allgemei- 
nen Struktur der Faserzellen ab. 

3. Der wesentlichste Unterschied besteht in der Reduktion des „‚Haut- 
systems‘ der Membran, das sich auf die Ausbildung von anscheinend 
pektinreichen Schichten beschränkt, während Querelemente und das 
sonst für die Streifung bezeichnende radiale Hautsystem fehlen. Die 
Streifung kommt im vorliegender Falle durch das Auftreten einer schrau- 
benförmig um die Zelle laufenden Furche zustande, in deren Bereich eine 
verminderte Quellung der sekundären Verdickungsschichten zu beob- 
achten ist. 
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ÜBER DAS VERHALTEN DES PFLANZLICHEN ZELLKERNES 
GEGENÜBER ANILINFARBSTOFFEN. 


EIN BEITRAG ZUR METHODIK DER BESTIMMUNG DES 
ISOELEKTRISCHEN PUNKTES DER KERNPHASEN. 


Von 
SIEGFRIED STRUGGER. 
(Eingegangen am 5. Oktober 1932.) 


I. 


Unsere Kenntnis über die Färbung fixierter Zellkerne hat im Laufe 
einer 70jährigen Forschungsentwicklung für die Karyologie vom mikro- 
technischen und vom morphologisch-cytologischen Standpunkt aus eine 
außerordentliche Bedeutung erlangt. TiscHLER (1921) führt in seinem 
Handbuch eine weitgehende Zusammenfassung unserer bisherigen Kennt- 
nisse über den pflanzlichen Kern durch, welche wir wohl zum allergrößten 
Teile ausschließlich dem Studium der Färbbarkeit der einzelnen Kern- 
bestandteile am fixierten Kern mit Anilinfarbstoffen verdanken. 

In den letzten beiden Jahrzehnten ging man jedoch auf die Struktur- 
analyse des lebenden Kernes über und begann die Beobachtungsresultate, 
welche am lebenden Objekt gewonnen wurden, mit den Erfahrungen der 
Fixierungs- und Farbungscytologie zu vergleichen. Um diesen Vergleich 
weiter auszubauen, erschien es von großem Interesse, die Färbbarkeit 
der verschiedenen Kernbestandteile mit Anilinfarbstoffen an lebenden 
und überlebenden Kernen zu studieren und Hand in Hand mit den Er- 
fahrungen über die Struktur und die Strukturänderungen lebender Kerne 
sowohl morphologisch als auch physikochemisch auszuwerten. 

Durch die Untersuchungen von LUNDEGÄRDH (1912), SCHAEDE (1924, 
1926, 1927, 1929), STRUGGER (1928, 1929, 1930a, 1930b), YAMAHA 
(1926) wurde unsere Kenntnis vom Bau des Zellkernes dahin modifiziert, 
daß alle auch im fixierten Zustande beobachteten und festgelegten Struk- 
turen durchaus im Bereiche der vitalen Möglichkeiten sind. Es zeigte 
sich auf Grund der experimentellen Beobachtungen, daß wir niemals von 
einer stabilen Struktur des Ruhekernes sprechen können, sondern daß 
die Struktur je nach den inneren und äußeren Bedingungen sich ändern 
kann und labil ist. Die Untersuchung des lebenden und überlebenden 
Ruhekernes hat uns als Hauptresultat diese Erkenntnis der Labilität der 
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Kernstrukturen gebracht und hat uns Mittel und Wege in die Hand ge- 
geben, die Fixierungsmethodik einer experimentell zugänglichen Kritik 
zu unterziehen. Vom kolloidehemischen Standpunkte aus müssen wir 
nach dem heutigen Stand unserer Beobachtungen zwei Hauptphasen- 
komplexe außer den Nukleolen im Ruhekern annehmen, von denen der 
eine, die Karyolymphe, aus leicht peptisierbarem Eiweiß bestehend, im 
Solzustande ist und das Dispersionsmittel für den zweiten mikroskopisch 
nachweisbaren Hauptphasenkomplex bildet, für das Karyotin. Das Ka- 
ryotin kann in der Karyolymphe amikroskopisch dispergiert sein, dann 
ist der Kern homogen und im Solzustande. Ist dagegen das Karyotin 
ausgeflockt, so bildet es im Extremfalle ein Gerüstwerk, welches wir als 
Karyotingerüst bezeichnen. Dieses Gerüstwerk entsteht entweder erst 
bei der Fixierung, oder es ist bereits schon vor derselben vorhanden und 
stellt den stark färbbaren, also chromatischen Teil des Kernes, dar, wäh- 
rend die Karyolymphe nur sehr schwach färbbar ist. Damit ist es ge- 
lungen, die Identität der beiden Hauptphasen, die wir im lebenden Zu- 
stande nachweisen können, nun mit den achromatischen und chroma- 
tischen Bestandteilen des Kernes herzustellen, die die Fixierungscytologie 
von altersher unterschied. 

Bereits bei meinen Studien über die Vitalfärbung der Epidermiszellen 
von Allium cepa (1931) mit Erythrosin ergab sich die Frage nach dem 
Verhalten der beiden Kernphasen des lebenden Kernes gegenüber Anilin- 
farbstoffen, und es konnte dabei folgender Modus der Speicherung des 
Erythrosins beobachtet werden. In den ersten Stadien der Anfärbung 
wird der Farbstoff am deutlichsten in den Nukleolen gespeichert. Später 
tritt eine deutliche homogene Vitalfärbung der Kerne ein und bei ge- 
nauer mikroskopischer Analyse konnte an solchen Kernen gezeigt wer- 
den, daß der Farbstoff nur in der Karyolymphe, also in den achroma- 
tischen Bestandteilen des Kernes, diffus gespeichert wird, während das 
Karyotin als vollkommen ungefärbtes Gerüstwerk im Kern zu beob- 
achten ist. Dieser Modus der Anfärbung konnte in Kernen mit Reti- 
kulärstruktur bis zum Eintritte der Irreversibilität festgestellt werden. 

Zunächst legte ich mir die Frage vor, ob solche vitalgefärbte Kerne 
noch befähigt sind, die gleichen kolloiden Zustandsänderungen durchzu- 
machen, wie ich sie 1930 für Allium-Kerne beschrieben habe. Die Ex- 
perimente wurden mit der gleichen Methode durchgeführt, nur daß die 
Zwiebelschuppen vorher mit einer 0,1%igen Erythrosinlösung im Va- 
kuum infiltriert wurden und etwa 1/,—1 Stunde im Dunkeln in der 
Lösung verblieben. Untersucht man. Querschnitte solcher Zwiebel- 
schuppen, so erscheinen die Randzellen des Mesophylls der morphologi- 
schen Oberseite durch das Erythrosin derartig geschädigt, daß die Kerne 
glasig aufgequollen und dunkelrot gefärbt erscheinen. Ich konnte bereits 
1931 zeigen, daß solche Kerne durch den Farbstoff irreversibel geschädigt 














Über das Verhalten des pflanzlichen Zellkernes gegenüber Anilinfarbstoffen. 563 


sind. Die mittleren Mesophylizellen dagegen zeigen eine typische Vital- 
färbung ihrer Kerne, und bei der Untersuchung solcher Schnitte ergab es 
sich, daß diese vitalgefärbten Kerne in den verschiedenen KNO,-Konzen- 
trationen die gleichen kolloiden Zustandsänderungen durchmachen kön- 
nen wie ungefärbte Kerne. Folgendes Versuchsprotokoll gibt uns über 
das Verhalten der Farbstoffspeicherung Aufschluß. 

0,05 mol. KNO;: Der Kern bildet eine optisch leere Solblase. Der ganze 
Inhalt erscheint homogen rosa gefärbt. Die Färbung der beiden Nukleolen ist 
intensiver. 

0,17 mol. KNO;: Das Karyotin ist ausgeflockt und bildet ein fädiges Reti- 
kulum. Nur die Karyolymphe speichert den Farbstoff diffus, während das Kern- 
retikulum vollständig ungefärbt verbleibt. 

0,4 mol. KNO;: Die Kerne zeigen dasselbe Bild wie in 0,05 mol., nur die 
Nukleolen sind aufgelöst. 

Es steht sonach fest, daß vitalgefärbte Zellkerne den Farbstoff nur in 
der Karyolymphe und in den Nukleolen zu speichern vermögen, und daß 
sie bis zum Eintritt der irreversiblen Schädigung durch den Farbstoff 
befähigt sind, die charakteristischen kolloiden Zustandsänderungen, her- 
vorgerufen durch das Kalium, durchzumachen. 

Es ergab sich nun die Frage, ob auch andere saure Farbstoffe den- 
selben Färbungsmodus bewirken und wie sich die Kerne gegen basische 
Farbstoffe verhalten. Methodisch wurde dabei folgendermaßen vorge- 
gangen. Ungefärbte Schnitte durch Zwiebelschuppen wurden zunächst 
in 0,17 mol. KNO, 10 Minuten lang vorbehandelt, so daß die Kerne alle 
ein typisches Kernretikulum aufweisen. Die verschiedenen Lösungen der 
Farbstoffe wurden in 0,17 mol. KNO, hergestellt und die Schnitte hinein 
übertragen. Folgendes Versuchsprotokoll gibt uns die Ergebnisse dieser 
Versuchsreihen wieder: 














Saure Farbstoffe. Basische Farbstoffe. 

Farbstoff Karyolymphe | Karyotin Farbstoff Karyolymphe| Karyotin 
Anilinblau + à Chrysoidin - + 
Erythrosin + 2 Gentianaviolett - + 
Eosi Neutralrot a + 

osin pe + 
Lichtgrün + ne Methylenblau _ + 
ni Methylviolett - + 
+ = gefärbt; — = ungefärbt. Rosanilin f: a 
Safranin = Pr 








Aus diesen Beobachtungsresultaten ersehen wir klar die Tatsache, daß 
alle untersuchten sauren Farbstoffe die Karyolymphe anfärben, während 
alle basischen Farbstoffe im Karyotin gespeichert werden, also den in der 
Fixierungscytologie wohlbekannten Modus der Kernfärbung liefern. 

Es drängt sich sofort die Frage auf, wie sich eigentlich fixierte Kerne 
von Allium gegenüber sauren Farbstoffen verhalten. Schnitte durch die 
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Zwiebelschuppe von Allium wurden zunächst zwecks Erhaltung eines 
deutlichen Kernretikulums mit 0,17 mol. KNO, 10 Minuten lang vorbe- 
handelt und dann mit Carnoy fixiert. Die Färbung mit Erythrosin ergab 
nun das umgekehrte Verhalten wie im unfixierten Zustande. Das Karyo- 
tin speichert den Farbstoff außerordentlich deutlich, und die Karyo- 
lymphe erscheint ungefärbt. Solche fixierte Kerne ergeben also auch mit 
sauren Farbstoffen das von der Farbungscytologie her bekannte Bild. 

Der Analyse dieser Tatsache widmete ich nun meine Experimente, 
deren Ergebnisse im folgenden Abschnitte niedergelegt sind. 





II. 


Vor allem interessierte nun die Frage, welcher Faktor bei der Fixie- 
rung diesen Umschlag des Färbungsvermögens des Karyotins für saure 
Farbstoffe hewirkt. Bereits bei den Vorversuchen für die Klärung dieser 
Frage bestand wohl kein Zweifel mehr, daß Säuren diese Veränderung 
des Färbungsvermögens bewirken können. Die Vorversuche mit ab- 
gestuft verdünnter Essigsäure lehrten, daß diese Änderung des Fär- 
bungsvermögens plötzlich in einer ganz bestimmten Konzentration der 
Essigsäure eintritt, und es bestand demnach wohl kein Zweifel mehr, daß 
die H-Ionen dabei eine Hauptrolle spielen. Bei diesen Vorversuchen 
wurde folgendermaßen vorgegangen. Zwiebelschuppen wurden mit 0,1% 
Erythrosin infiltriert und etwa 1 Stunde lang der Wirkung der Farb- 
lösung im Dunkeln ausgesetzt. Dann gelangten Schnitte durch diese 
vitalgefärbte Schuppe in 0,17 mol. KNO, zwecks Erhaltung eines typi- 
schen Kernretikulums. In diesen Kernen ist nur die Karyolymphe ge- 
färbt. Setzt man seitlich dem Präparate 0,1/n Essigsäure zu und beob- 
achtet man dabei einen solchen Kern sehr aufmerksam, so kann man 
überraschenderweise die Feststellung machen, daß in dem Moment, in 
dem die Säure die betreffende Stelle des Präparates erreicht hat, der 
Farbstoff plötzlich aus der Karyolymphe in das Karyotin übergeht. 
Optisch läßt sich dieser Vorgang des Färbungsumschlags außerordentlich 
einwandfrei im Mikroskop beobachten. Ist nur die Karyolymphe ge- 
färbt, so erscheint der Kern bei offener Irisblende und starker Beleuch- 
tung homogen rosa gefärbt. Nach erfolgtem Farbumschlag in das Ka- 
ryotin ist dagegen das Karyotingerüst bei offener Blende deutlich rot, 
während die Kerngrundsubstanz vollkommen farblos erscheint. 

Es galt nun, diesen Farbumschlag quantitativ in seiner Abhängigkeit 
von der C,, zu erfassen und etwaige Anhaltspunkte für eine theoretische 
Auslegung dieser Tatsache zu erhalten. _ 

Methodisch wurde bei der Ausarbeitung dieser Fragen folgender- 
maßen vorgegangen. 

Die Zwiebelschuppen (mittlere) wurden im Dunkeln eine halbe Stunde 
lang im infiltiierten Zustande in einer 0,1%igen Erythrosinlösung be- 
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lassen, der zwecks Beschleunigung der Anfärbung eine Spur Essig- 
säure zugesetzt wurde (GICKLHORN 1927). Hierauf wurden Schnitte 
durch diese vitalgefärbte Zwiebelschuppe folgendermaßen weiterbehan- 
delt. In einzelnen Schälchen wurden 0,17 molare Lösungen von KNO, 
mit fein abgestuftem Säuregehalt vorbereitet und in jedes Schälchen 
einige Schnitte eingelegt. Der Herstellung der abgestuften Säurelösungen 
mußte naturgemäß eine besondere Aufmerksamkeit gewidmet sein. Es 
gelangte nur frisches doppelt destilliertes Wasser (Frrrinsscher Destilla- 
tionsapparat in Jenaer Glas), welches vor Ansetzen der Lösungen zwecks 
Entfernung der Kohlensäure abgekocht und unter Natronkalkabschluß 
abgekühlt wurde, zur Anwendung. Die 0,17 molare KNO,-Stammlösung 
wurde in einem paraffinierten Kolben unter Natronkalkabschluß aufbe- 
wahrt. Zu je 40 cem dieser Stammlösung wurde nun 0,05, 0,1, 0,2, 0,3, 
0,4, 0,5 ccm 0,01 /n Essigsäure zugesetzt, und auch diese Reihen wurden 
in paraffinierten Kölbehen knapp vor Beginn des Versuches angesetzt. 
Die Messung der Wasserstoffionenkonzentration erfolgte elektrometrisch 
mit der Gaskette nach MICHAELIS, wobei für die Serienmessungen die 
Chinhydronelektrode, für Kontrollzwecke die Wasserstoffelektrode ver- 
wendet wurde. Die Schnitte wurden nun von Zeit zu Zeit einer mikro- 
skopischen Untersuchung der Kernfärbung unterzogen, und es ergab sich, 
daß der Farbumschlag in einem ganz bestimmten, experimentell gut ein- 
zuengenden, p,-Bereich für alle Schnitte einer Schuppe zu finden ist. 
Nach erfolgreichen Vorversuchen mit mehreren Schnitten aus einer 
Schuppe wurde die Untersuchungsmethodik derartig ausgebaut, daß die 
Messung des Farbumschlagspunktes an ein und demselben Schnitt er- 
möglicht wurde, was in Hinblick auf die Brauchbarkeit der Methode für 
eine in Zukunft auszubauende Gewebsanalyse von großer Wichtigkeit 
erscheint. Ein Schnitt durch eine vitalgefärbte Zwiebelschuppe wurde 
von 10 zu 10 Minuten von Lösung geringerer Acidität in die nächst höher 
abgestufte Lösung übertragen und, immer nach Ablauf der 10 Minuten 
langen Einwirkungsdauer in der betreffenden Lösung verbleibend, einer 
eingehenden mikroskopischen Beobachtung unterzogen. Die Zeit von 
10 Minuten wurde empirisch als diejenige Einwirkungsdauer der Lösung 
ermittelt, in welcher der Farbumschlag unbedingt eintritt, wenn der 
kritische p,-Bereich erreicht ist. 

Hand in Hand mit dem Färbungsumschlag in dem nun meßbaren 
p„-Bereich gehen auch anderweitig beobachtbare Veränderungen der 
Karyolymphe vor sich. An Kernen mit vollständiger Entmischung der 
beiden Kernphasen in Sol- und Gelteil konnte sowohl im Hell- als auch 
im Dunkelfelde die bemerkenswerte Tatsache sichergestellt werden, daß 
die Karyolymphe in dem Moment irreversibel ausflockt, in welchem der 
Färbungsumschlag erfolgt. Man kann deutlich beobachten, wie mikro- 
skopisch sichtbare Teilchen zu Flocken agglutinieren, während der Farb- 

Planta Bd. 18. 37a 
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stoff aus dem Dispersionsmittel der Karyolymphe plötzlich verschwindet 
und vom Karyotin adsorbiert wird. Nur ein zartes, schwach gefärbtes 
Gerinnsel ist bei guter optischer Ausrüstung noch sichtbar. 

Diese Beobachtung gibt uns für das theoretische Verständnis des 
Farbumschlages ein sehr wertvolles Hilfsmittel in die Hand. Die Karyo- 
lymphe speichert den sauren Farbstoff in ihrer Eigenschaft als negativ 
geladenes Eiweißsol adsorptiv. In einem bestimmten p,„-Bereich tritt 
durch die zunehmende Entladung des Eiweißsoles durch die H-Ionen das 
Neutralteilchenmaximum ein, welches sich mikroskopisch als Flockungs- 
maximum ohne weiteres nachweisen läßt. Die C,, in welcher das Neu- 
tralteilchenmaximum eintritt, stellt nach unserer heutigen Auffassung 
(siehe Zusammenfassung bei PrEIFFER 1929) den IEP : des betreffenden 
Eiweißsoles dar. Weiterhin steht die Tatsache fest, daß im IEP der 
Karyolymphe gleichzeitig mit dem Instabilwerden derselben der oben 
beschriebene Färbungsumschlag aus der Karyolymphe in das Karyotin 
erfolgt. Es besteht demnach kein Zweifel, daß uns der leicht beobacht- 
bare Farbumschlag ein bequemes methodisches Hilfsmittel in die Hand 
gibt, um den IEP der Karyolymphe mit befriedigender Genauigkeit be- 
stimmen zu können. Der Farbumschlag in das Karyotin läßt sich theore- 
tisch in verschiedener Weise verstehen. Stellen wir uns auf den Boden 
der von BETHE (1922) aufgestellten Reaktionstheorie, so liegen bereits 
Modellversuche mit ähnlichen Resultaten vor. BETHE konnte an Gelen 
und Solen, welche bereits gefärbt waren, die Feststellung machen, daß 
dieselben bei Änderung der Acidität ihre Färbung verlieren und den 
bereits adsorptiv gebundenen Farbstoff wieder abgeben können. ROHDE 
(1917) konnte ähnliche Beobachtungen auch an vitalangefärbten Zellen 
machen. ALBACH (1928) vermochte durch seine Versuche diese Auffas- 
sung sehr zu stützen. In unserem Falle könnten die Verhältnisse derartig 
liegen, daß im Moment der Ausflockung der Karyolymphe sich die Grenz- 
flächenverhältnisse zwischen Karyotin und Karyolymphe in solcher 
Weise verändern, daß die Möglichkeit einer plötzlichen adsorptiven Farb- 
stoffspeicherung im Karyotin gegeben ist. 

Nachdem wir aber aus den Färbungsresultaten mit basischen Farb- 
stoffen den Schluß ziehen können, daß das Karyotingerüst positiv ge- 
laden ist, können wir die Möglichkeit einer Umladungserscheinung nicht 
ohne weiteres von der Hand weisen, obzwar keinerlei Beweis für die 
Richtigkeit der einen oder der anderen Annahme experimentell zu 
liefern ist. 

Zusammenfassend können wir demnach sagen, daß durch die Be- 
obachtung des Zusammenfallens des Flockungsmaximums der Karyo- 
lymphe mit dem Farbumschlag die Gewißheit gegeben ist, daß uns der 


1 Isoelektrischer Punkt. 
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Farbumschlag das Erreichen des IEP der Karyolymphe anzeigt. Der 
Farbstoffübertritt in das Karyotin bedarf aber noch einer sehr eingehen- 
den experimentellen Untersuchung am biologischen Objekte und an 
Modellen, um eine begründbare Erklärung dafür zu erhalten und um 
diese Erscheinung in cytologischer Hinsicht auswerten zu können. 

Man sprach eigentlich bis jetzt immer vom IEP von Zellen und Ge- 
weben. In vorliegender Untersuchung wird nun zum ersten Male der 
Versuch gemacht, den IEP einzelner Phasen innerhalb einer Zelle, ja 
sogar innerhalb des Zellkernes, messend zu erfassen. Die in nachfolgender 
Tabelle gelieferten Werte stellen also nicht mehr einen summarischen 
IEP der gesamten Eiweiße einer Zelle dar, sondern haben bereits eine 
besondere Geltung für die Karyolymphe. Gerade in dieser Hinsicht möge 
der eingeschlagene Weg beachtet und weitergeführt werden. In folgender 
Tabelle ist ein Versuchsprotokoll einer derartigen Messung wiedergegeben 
(Tabelle 1), und in nachfolgender Tabelle 2 ist eine Zusammenstellung 
aller gefundenen Werte für den IEP der Karyolymphe, für mittlere 
Zwiebelschuppen geltend, gegeben: 


Tabelle 1. + bedeutet den beobachteten Farbenumschlag von der Karyolymphe 
in das Karyotin; — zeigt das Ausbleiben dieses Umschlages an. 





com 0,01/n CH,COOH 
zu 20 ccm 0,17 Mol KNO, 0,25 | 0,20 | 0,15 | 0,10 | 0,05 | 0,03 


| ai iar ae Be Pe en Du BE nen 4,11 | 4,18 | 4,23 | 4,34 | 4,47 | 4,49 

Beobachtungszeiten in Minuten | ; - ; F j 
und Socbechtengbetent - #4 * | +) Bail H+) +) 30-188 - 
IEP = px 4,34—4,47. 


Tabelle 2. Anführung der experimentell sichergestellten Werte für den IEP 
der Karyolymphe, geltend für mittlere Schuppen. 


4,33 4,18 4,34 4,47 
4,45 4,23 4,47 4,65 
4,37 4,40 4,42 4,47 
4,47 4,49 4,61 4,40 





Mittelwert = px 4,42. 


Betrachten wir die in Tabelle 2 angeführten Werte, so fällt uns sofort 
die Tatsache auf, daß einerseits die meisten Werte um den errechneten 
Mittelwert p, = 4,42 schwanken, daß aber doch in einigen Versuchen 
recht beträchtliche Abweichungen von diesem Mittelwert aufgetreten 
sind. Es galt nun die Ursachen dieser Schwankungen näher zu ergründen. 

Sowohl die makroskopisch durchführbare elektrometrische Messung 
der Wasserstoffionenkonzentration der angewandten Versuchslösungen, 
als auch die mikroskopische Untersuchung des Farbumschlages lassen 
sich mit verläßlicher Genauigkeit durchführen. In Anbetracht der Tat- 
sache, daß alle Schnitte ein und derselben Zwiebelschuppe auch bei ge- 

37* 
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trennten Versuchsreihen immer dieselben Werte liefern, miissen wir zur 
Uberzeugung gelangen, daB die Ursache fiir die Schwankungen der Werte 
in Versuchsreihen mit verschiedenem Versuchsmaterial in Verschieden- 
heiten des biologischen Objektes selbst liegen. Um diesen Schluß auf seine 
Richtigkeit zu prüfen, wurde folgender Weg eingeschlagen. In einer 
Versuchsreihe wurden an einer jungen und an einer äußeren alten 
Schuppe die Werte für den IEP an ein und derselben Zwiebel festgestellt. 
Tabelle 3 bringt uns ein derartiges Versuchsprotokoll. 


Tabelle 3. Parallele Versuchsreihe mit verschiedenaltrigen Schuppen. 
Versuchslösungen 





Nr. 1 2 3 4 5 6 





Rn CRD ine | 0,50 | 0,40 | 0,30 | 0,20 | 0,10 | 0,05 


























zu 40 ccm 0,17 Mol KNO, | °° * 
nue IGA Sn ti So 3,83 | 4,04 | 4,13 | 4,25 | 4,40 | 4,49 
Versuch A: innere junge Schuppe. 
Lösung Nr. 1 2 3 4 5 6 
Beobachtungszeit und Befund . . | 52’+ | 45’- | 36’— | 33’— | 13’- | 32’ — 


IEP = px 3,83—4,04. 
Versuch B: äußere alte Schuppe. 
Lösung Nr. 1 2 3 4 5 6 


Beobachtungszeit und Befund . | 6’+ | 13’+ | 18’+ | 31°+ | 25’ +(-)| 40’- 
IEP = py 4,40—4,49. 


























Das eindeutige Ergebnis solcher Versuchsreihen zeigt uns klar die 
Tatsache, daB die Ursache fiir die Schwankungen der Werte, gewonnen 
an mittleren Schuppen in getrennten Versuchsreihen, in Verschieden- 
heiten des Versuchsobjektes selbst liegt. Weiterhin läßt sich aus derartig 
durchgeführten Versuchsreihen die Erkenntnis ableiten, daß innerhalb 
ein und derselben Zwiebel die Lage des IEP der Karyolymphe einer ge- 
setzmäßigen Schwankung unterworfen ist. Die innersten, also jüngsten, 
Zwiebelschuppen weisen einen IEP der Karyolymphe auf, der stark 
gegen die saure Seite hin verschoben ist, während die äußeren Zwiebel- 
schuppen je nach der Stufenfolge ihres Alters Werte für. den IEP der 
Karyolymphe liefern, die gegen den Neutralpunkt hin verschoben sind. 
Die größte beobachtete Distanz zwischen den beiden Extremen war | p,. 
Es besteht sonach kein Zweifel, daß die Lage des IEP der Karyolymphe 
in erster Linie vom Alter, d. h. vom Grad der Differenzierung des betref- 
fenden Gewebes, abhängig ist. Vorversuche an Keimwurzeln von Vicia 
faba ergaben dasselbe Resultat. Es erscheint mit Hilfe dieser Methode 
möglich, die Altersdifferenz zweier Zellen zahlenmäßig zu verfolgen. In- 
wiefern diese experimentelle Tatsache in den Rahmen der bisherigen 
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Ansichten über die physikochemischen Grundlagen der Differenzierung 
und Entdifferenzierung von Geweben einzufügen sein wird, wird wohl 
erst zu entscheiden sein, wenn diese Methode, die in vorliegender Form 
durchaus eine allgemeine Gewebsanalyse ermöglicht, an mehreren ge- 
eigneten Objekten durchgeführt worden ist. 


III. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Vorliegende Arbeit befaßt sich mit der Analyse der Färbung 
lebender und überlebender Zellkerne mit Anilinfarbstoffen. 

2. Saure Farbstoffe werden nur in der Karyolymphe und in den Nu- 
kleolen gespeichert, während basische Farbstoffe nur im Karyotin ge- 
speichert werden. 

3. Die Verschiedenheit der Speicherung saurer und basischer Farb- 
stoffe in den beiden Kernphasen berechtigt uns zur Annahme, daß die 
Karyolymphe negativ, das Karyotin dagegen positiv aufgeladen ist. 

4. Mit sauren Farbstoffen angefärbte Kerne sind imstande, alle cha- 
rakteristischen kolloiden Zustandsänderungen reversibler Natur, hervor- 
gerufen durch Kalisalze, durchzumachen. 

5. Fixierte Kerne weisen gegenüber sauren Farbstoffen ein prinzipiell 
verschiedenes Verhalten auf. Der Farbstoff wird nach erfolgter Fixierung 
nicht mehr nur in der Karyolymphe gespeichert, sondern ausschließlich 
im Karyotin. Dieser Vorgang wurde einer näheren Analyse unterzogen, 
und es stellte sich heraus, daß vitalgefärbte Kerne (Färbung mit Ery- 
throsin) bei zunehmender Ansäuerung des Mediums in einer bestimmten 
C,, einen Farbumschlag aufweisen. Der saure Farbstoff, der vorher nur 
in der Karyolymphe gespeichert war, geht plötzlich in das Karyotin über, 
und die Karyolymphe ist ungefärbt. 

6. Die nähere Analyse dieses Färbungsumschlages ergab die Tatsache, 
daß in der kritischen C, die Karyolymphe ihr Flockungsmaximum er- 
reicht und irreversibel ausflockt. Auf Grund unserer theoretischen Vor- 
stellungen müssen wir sonach die C,, in welcher der Färbungsumschlag 
und somit das Flockungsmaximum der Karyolymphe erreicht ist, als den 
IEP der Karyolymphe bezeichnen. 

7. Es wurde eine Methode ausgearbeitet, die es ermöglichte, diesen 
Färbungsumschlag quantitativ in seiner Abhängigkeit von der C, zu 
erfassen. 

8. Die Methode der quantitativen Untersuchung des Färbungsum- 
schlages in der Abhängigkeit von der C,, ist sonach eine Methode zur Be- 
stimmung der Lage des IEP der Karyolymphe geworden, die in modi- 
fizierter Form (Bestimmung an ein und demselben Schnitt) für gewebs- 
analytische Zwecke durchaus brauchbar ist. 

9. Die Analyse verschiedenaltriger Zwiebelschuppen aus einer Zwie- 
bel ergab das Resultat, daß die jüngsten Zwiebelschuppen einen IEP- 











570 S. Strugger: Verhalten des pflanzlichen Zellkernes gegenüber Anilinfarbstoffen. 


Wert zeigen, der gegenüber den älteren Schuppen sehr stark (1 p,) gegen 
die saure Seite hin verschoben ist. Junge Schuppe p,„: 3,5, alte äußere 
Schuppe p,: 4,5. Die Werte für mittlere Schuppen bewegen sich um den 
Mittelwert p,: 4,42. Es erscheint somit bewiesen, daß mit zunehmen- 
dem Alter eine Verschiebung des IEP der Karyolymphe gegen den Neu- 
tralpunkt hin erfolgt. 

10. Eine eingehende theoretische Eingliederung dieser Befunde in 
unsere bisherigen Ansichten über die Differenzierung und Entdifferen- 
zierung der Zelle und der Gewebe erscheint erst nach einer extensiven 
Analyse geeigneter Versuchsobjekte ratsam zu sein. 
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DIE HERKUNFT DER CHROMOCENTREN. 


DRITTER BEITRAG ZUR KENNTNIS DER BEZIEHUNG ZWISCHEN 
KERNSTRUKTUR UND QUALITATIVER VERSCHIEDENHEIT DER 
CHROMOSOMEN IN IHRER LANGSRICHTUNG:1. 


Von 
E. Hertz 
(Hamburg). 
Mit 32 Textabbildungen und Tafel I. 
(Eingegangen am 16. August 1932.) 


I. Einleitung. 

Aus zwei Gründen ist die Struktur des ruhenden Zellkerns Gegenstand 
eingehender Forschung: 

Erstens ist der Kern kein Individuum im eigentlichen Sinne, viel- 
mehr wird er durch den telophasischen Vorgang aus einzelnen Individuen, 
den Chromosomen, gebildet. Diese verschwinden dabei als solche für das 
Auge des Beobachters, verlieren aber ihre Individualität nur scheinbar 
(wodurch wir vor die paradoxe Tatsache gestellt sind, daß der Zellkern, 
der kein Individuum ist, als solches erscheint, während die Chromosomen, 
die eigentlichen Individuen, als solche nicht zu erkennen sind). Und eben 
deshalb kann der Bau des Kerns nicht bedeutungslos sein, sondern die 
Kenntnis desselben in Verbindung mit der Kenntnis des telophasischen 
Vorgangs, der bis heute noch nicht einmal in morphologischer Hinsicht 
als restlos geklärt gelten kann, wird das Wesen dieses scheinbaren In- 
dividualitätsverlustes einmal lösen. 

Zweitens besteht die Tätigkeit des ,,ruhenden‘‘ Zellkerns (sicher we- 
nigstens zu einem Teil) in der Tätigkeit der in ihm als in den Chromo- 
somen liegenden Gene. Dies ist der andere Grund, weshalb die Kern- 
struktur nicht bedeutungslos sein kann. Denn die Wirkungsweise der 
Gene muß aufs engste abhängen von der Struktur des Substrates, in wel- 
ches sie eingebettet oder mit welchem sie möglicherweise sogar identisch 
sind. (Wollte man das leugnen, so verlöre die heute so vielfach betriebene 
Untersuchung des Zellkerns vom kolloidchemischen Standpunkte aus 
jeden Sinn.) Erst dieser Gesichtspunkt gibt der rein cytologischen 


1 Als ersten Beitrag vgl. Hertz 1928, als zweiten Heırz 1931. 

2 Es ist angebracht hier darauf hinzuweisen, daß für die cytologisch-morpho- 
logische Forschung bei der Aufklärung der Beziehungen zwischen Kern und Chro- 
mosom noch sehr viel zu tun ist. Diese Beziehungen müssen erst geklärt und 
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Fragestellung nach dem Zusammenhang zwischen Kernbau und Telo- 
phase ihre eigentliche Bedeutung — und birgt wohl überhaupt erst die 
Möglichkeit einer Lösung in sich. 

Die meisten Forscher, welche sich in neuerer Zeit mit der Struktur des 
ruhenden Zellkernes beschäftigt haben, versuchten die Entstehungsweise 
des homogenen, körneligen oder netzartigen Baues, also die den ganzen 
Kern gleichmäßig durchsetzende Grundstruktur, wie man sie nennen 
könnte, zu klären. Das Ziel der vorliegenden Arbeit ist bewußt ein enge- 
res (vgl. S.631). Bei sehr vielen Pflanzen (und Tieren) sind dieser Grund- 
struktur mehr oder weniger große, kugelige oder unregelmäßig umrandete, 
mit Chromatinfarbstoffen sich intensiv färbende Körper eingelagert, deren 
genaue Zahl zu bestimmen, in vielen Fällen recht schwierig ist. Ich wähle 
für sie in ihrer Gesamtheit (wie in der vorläufigen Mitteilung 1929) die 
auch bisher schon dafür verwandte Bezeichnung (TiscHLER 1920, BÉLAR 
1928) Chromocentren!. Hierin sind also mit inbegriffen als Chromo- 
auch gekannt sein, bevor man vom kolloidchemischen Standpunkt aus an sie her- 
antritt. Allzu leicht kann sonst eine solche Betrachtungsweise zur gedankenlosen 
Modesache und zur in bedeutungslose Kleinigkeiten sich aufspaltenden Spielerei 
werden, bei der das chemisch-physikalische Mäntelchen die Hauptsache ist. 

1 Als ganz verfehlt muß es bezeichnet werden, wenn neuerdings LENOIR (C. 
r. Soc. Biol. Paris 5 [1930]) die Chromocentren wieder mit den Nukleolen zu- 
sammenwirft und sie zum Teil als „Chromatin-Nukleolen‘, zum Teil als „Chromo- 
linin-Nukleolen‘“ bezeichnet. Es sollte doch jetzt zur Genüge bekannt sein, daß 
die Chromocentren („which should not be confused with the true nucleoli“, SHARP- 
Intr. to Cytoi. 1926) mit den Nukleolen weder chemisch (1) noch morphogenetisch 
(2) etwas beide in gleicher Weise charakterisierendes gemein haben. 1.Chemisch 
nicht, denn sie enthalten, wie die Chromosomen, die für diese charakteristische 
Thymonukleinsäure, welche den Nukleolen in jeder Entwicklungsphase des Zell- 
kerns fehlt. Das läßt sich ohne weiteres mit der FEULGEN-RossENBECKschen 
Nuklealreaktion (die LENOIR anscheinend nicht kennt) zeigen (vgl. Herrz 1931, 
Abb. 14 und S. 601 der vorliegenden Arbeit). Und die neuerliche Behauptung 
ZiRKLEs (z. B. Bot. Gaz. 86 [1928], Cytologia 2 |1931]), die Nukleolen und Chromo- 
somen besäßen eine ihnen beiden gemeinsame Substanz, ist vollkommen aus der 
Luft gegriffen. Denn seine Beobachtung, daß bei Fixierung mit z. B. Nickel- 
Chrom-Acetat (das wie alle von diesem Autor verwandten Fixierungsflüssig- 
keiten vom morphologischen Standpunkt aus so schlecht fixiert, wie es sich 
nur denken läßt, den Autor aber trotzdem nicht daran hindern, seine Präparate 
morphologisch auszuwerten, vgl. weiter unten) das Chromatin und die Chromo- 
somen kaum mehr zu erkennen, bzw. mit HEIDENHAIN nur noch ganz schwach 
anfärbbar sind, sagt doch nicht das Geringste darüber aus, daß die verbleibende 
Substanz mit derjenigen der Nukleolen identisch ist. 2. Morphogenetisch haben 
die Nukleolen mit den Chromocentren (die, wie ich in der vorliegenden Arbeit 
zeigen werde, Teile von Chromosomen sind) nichts gemeinsam, denn die BiLak- 
sche Definition des Nukleolus (1928): „Das Fehlen einer substanziellen Beteili- 
gung an der Chromosomenbildung‘ muß vorläufig unbedingt noch aufrecht 
erhalten werden, trotz der ebengenannten Arbeiten. Für sie wie für viele andere 
vor dem Tode Bi tais erschienenen — z. B. die immer noch zu Unrecht ins Feld 
geführte (SHARP-JARETZKY, Einführung in die Cytologie, 1931), von ScHAEDE 
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centren besonderer Art die ,,Prochromosomen‘ — oder ,,Euchromo- 
centren‘‘, wie sie GREGOIRE neuerdings (1932) bezeichnet —, welche oft 
in der für das betreffende Objekt charakteristischen Chromosomenzahl 
und zwar meistens in sonst homogenen Kernen kleinchromosomiger 
Pflanzen vorhanden sind. 

Auf Grund einer ausführlichen Analyse der meta-, pro- und telopha- 
sischen Chromosomen bei den Lebermoosen Pellia Neesiana und Pellia 
epiphylla konnte ich den Nachweis führen (Hertz 1928), daß die bei diesen 
Arten besonders auffallenden Chromocentren der ruhenden Kerne da- 
durch entstehen, daß in Bezug auf die Längsrichtung der Chromosomen 
bestimmt gelegene Stücke bei einzelnen bestimmten Chromosomen nicht 
die übliche telophasische Rückbildung erfahren wie die anderen Stücke. 
Dieser Befund legte den Gedanken nahe, auch die Chromocentren der 
Phanerogamen entstünden auf dieselbe Weise (Herrz 1929). Über die 
Herkunft der Chromocentren (ausschließlich Prochromosomen) hatte 
man sich bis jetzt entweder gar keine oder höchstens unrichtige Vorstel- 
lungen gemacht!. Dies zeigt deutlicher als die Besprechung der ein- 


gilt, was BÉLAR an anderer Stelle sagt (1. c. S. 77): „Sämtliche Angaben über die 
Chromatinabgabe der Nukleolen an die in Ausbildung begriffenen Chromosomen 
haben sich als irrtümlich herausgestellt, und beruhen auf unkritischer Interpreta- 
tion von Färbungsumschlägen.‘“ 

Zu der vielfach, so auch von ZIRKLE wieder, für eine substanzielle Beteiligung 
der Nukleolen an der Chromosomenbildung angeführten Beobachtung, daß in der 
Prophase die Nukleolen mit den Chromosomen in Verbindung stehen, sei folgen- 
des bemerkt. Wenn eine solche Verbindung besteht — vielfach ist sie sicher auf 
schlechte Fixierung, Fadenbildung seitens der vom Nukleolus sich abziehenden 
Chromosomen zurückzuführen, — so ist damit nicht 
im geringsten bewiesen, daß durch diese Verbindung - 
Nukleolussubstanz an die Chromosomen abgegeben SJ haare 
wird. Es handelt sich in allen Fällen doch lediglich } he >, 
um eine Deutung, die erst zu beweisen wäre. Es ist i AY) | & 
ein Ding der Unmöglichkeit, von einer Abbildung, wie + ~ SEEN 
der nebenstehenden (ZırKLe Bot. Gaz. 1928, Tab. XIII, 

Fig. 22) zu sagen: ,,Showing nucleolar material passing 

out into spirem“, wie der Verfasser es tut. Zahlreiche 

Abbildungen in den Arbeiten ZIRKLEs zeigen höchstens, wie weitgehend man 
durch ungeeignete Fixierungsmittel den Zellinhalt zerstören kann. 

Es war notwendig, mit der Kritik nicht zurückzuhalten, weil Arbeiten dieser 
Art die cytologische Forschung eher hemmen als fördern, zumal wenn sie in 
Lehrbücher Eingang finden und (SHArP-JARETZKY 1931) „besonders eindrucks- 
voll“ genannt werden. 

Um übrigens nicht mißverstanden zu werden: Möglich ist eine stoffliche Be- 
ziehung zwischen Nukleolus und Chromosomen in der Prophase und Telophase 
durchaus. Sie wird aber durch keine der zahlreichen Untersuchungen auch nur 
im entferntesten bewiesen. 

1 Dieses Urteil bezieht sich nicht nur auf ältere Arbeiten (soweit sie noch von 
Interesse sind, wird zu ihnen in den betreffenden Abschnitten Stellung genommen 
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schlägigen Arbeiten und lange Auseinandersetzungen die Tatsache, daß 
nicht einmal bei Allium Cepa und Vicia faba, den klassischen und viel- 
bearbeiteten Objekten für die Untersuchung der Kernteilung, das Wesen 
der Chromocentren klargestellt werden konnte (Abschnitt III, A 1, B 1). 
ganz zu schweigen von den Chromocentren anderer Pflanzen (S. 589 und 
598). Richtige Ansichten über die Entstehungsweise der ,, Prochromo- 
somen‘ finden sich nur bei GRÉGOIRE (1907). Sie sind aber in ihrer 
wesentlichen Besonderheit unbeachtet geblieben und von mir selbst (1929) 
falsch verstanden worden (Abschnitt III, C). 

Der bei Pellia geglückte Nachweis, daß bestimmte Stücke bestimmter 
Chromosomen, das Heterochromatin (über die Begründung für diese Be- 
zeichnung vgl. Herrz 1928, S. 763/764 und S. 626 der vorliegenden Ar- 
beit), in der Telophase sich anders verhalten als die übrigen, das Euchro- 
matin, ist — in Verbindung mit der Tatsache der qualitativen Verschie- 
denheit der Chromosomen in ihrer Längsrichtung in genetischer Hin- 
sicht — nicht nur deswegen von Interesse, weil dadurch erstmalig bei 
Pflanzen eine mikroskopisch sichtbare, qualitative Verschiedenheit 
hintereinanderliegeuder Chromosomenstücke aufgefunden war!, sondern 
vor allem, weil diese Verschiedenheit eben auch im Bau des ‚‚ruhenden‘“ 
Zellkerns zum Ausdruck kommt, in welchem die Chromosomen durch die 
in ihnen liegenden Gene ,,im Zustand ihrer Tätigkeit‘ (Bovert 1904) sind. 
So erscheinen die Chromocentren als besonders geartete Gensubstrate (vgl. 
oben, S.571) in einem neuen Licht, das die ausführliche Untersuchung 
ihrer Herkunft auf breiter Grundlage bei Phanerogamen von dem bei 
Pellia gewonnenen Gesichtspunkte aus nicht allein in cytologischer Hin- 
sicht rechtfertigt (vgl. S. 631). 

Wenn auch bei den einzelnen Pflanzen die Art der telophasischen Vor- 
gänge, durch welche die Chromocentren ‚entstehen‘, sich zum Teil als 
werden), sondern auch auf solche in der jüngsten Zeit erschienene, wie diejenige 
von Eıc#HHors (1931, Rev. gén. Bot. 48) und Lenore (vgl. Anm. 1,8. 572). Trotz 
der Titel: ,,Sur le devenir des principaux éléments nucléaires au cours de la mitose‘* 
(EıcHHoRN) und „Nature et rapports des composants chromatiques du noyau 
pendant l’interphase et la prophase chez les Phanerogames‘“ (LENOIR), bringen 
sie auch in der Frage nach dem Wesen der Chromocentren nichts neues. Das ist 
unter anderem darauf zurückzuführen, daß (wie so oft) Telophasen, auf welche 
es, wie ich im folgenden zeigen werde, gerade ankommt, nicht untersucht wurden. 
Beide Arbeiten (diejenige EICHHORNs ist ausgezeichnet durch das Fehlen jeglicher 
Abbildungen, diejenige Lexoıks durch drei Figuren, welche beweisen, daß die 
Präparate des Verfassers nicht dem Stand heutiger cytologischer Forschung ent- 
sprechen) gleichen eher Diskussionen als auf gründlicher mikroskopischer Durch- 
arbeit fußenden Untersuchungen. (Die Arbeitsweise EICHHORNS ist soeben auch 
von GRÉGOIRE [1932] als ,,étude trop rapide et vraiment trop schématique“ ge- 
kennzeichnet worden). 

1 Die Chromomeren zeigen, in der bisher allgemein iiblichen Definition, keine 
qualitative, sondern nur eine quantitative Verschiedenheit des Chromosoms in 
seiner Längsrichtung an (vgl. BÉLAR 1928). 
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sehr verschieden voneinander herausstellte, so sind es doch in allen hier 
untersuchten Fällen ganz bestimmte Teile von Chromosomen, die zu 
Chromocentren werden. Damit ist zunächst eine morphologische Grund- 
lage gelegt für die Inangriffnahme des eben aufgeworfenen Problems. 
Sie bildet den Inhalt der vorliegenden Arbeit. 

In ihr gehe ich auf die zweite in der vorläufigen Mitteilung (1929) 
aufgestellte Behauptung, das Heterochromatin sei mit den Chromomeren 
identisch, noch nicht ein. Die sehr schwierige Frage soll in einer weiteren 
Untersuchung ausführlich behandelt werden. Aus der vorliegenden er- 
gibt sich zunächst, daß Chromomeren bzw. Stücke des Chromonema mit 
Chromocentren identisch sein können, aber nicht identisch sein müssen 
(S. 585, vgl. auch GEITLER 1929 a). Andererseits bleibt als gesicherte 
Tatsache, daß bei den in der vorläufigen Mitteilung bearbeiteten Pflan- 
zen (Impatiens Holstii, Hydrocera trifoliata, Erythroxylon Coca) die Chro- 
momeren in ihrer Gesamtheit von Heterochromatin nicht zu unter- 
scheiden sind. 


II. Technik. 


Folgende Präparationsverfahren wurden angewandt: 


a) Kochmethode, verschiedentlich „Heiß-“ und ,,Kaltmethode“ (vgl. weiter 
unten). Wurzeln werden jetzt grundsätzlich direkt in der Carminessigsäure 
fixiert (nur grüne Pflanzenteile, wie z. B. Vegetationspunkte der Leber- und 
Laubmoose fixiere man zur Zerstörung und Extraktion des Chlorophylls t/, bis 
1 Stunde, bzw. bis sie eben vollkommen farblos sind, in Alkohol-Eisessig [1 Teil 
Eisessig, 2 Teile Alc. abs.]). Bei kritischer Untersuchung der Präparate leistet die 
Carmin-Essigsäurefixierung und -färbung auch beim Studium der Kernstruktur 
den herkömmlichen Methoden oft ebenbürtige Dienste. Ich möchte hier beson- 
ders hervorheben, daß es bei Verwendung der klassischen Verfahren sehr schwer 
fallen, wenn überhaupt möglich sein wird, die Analyse des Heterochromatins 
bei Pellia (von welcher die Arbeit ausgeht) so zu führen, wie das mit der Koch- 
methode möglich ist. Durch das Kochen und (sanfte!) Drücken werden Telo- 
und Prophasen häufig ganz isoliert und so ausgebreitet, daß sie überhaupt erst 
genau untersucht werden können. Dagegen liegen in Schnittpräparaten die 
Chromosomen viel zu dicht aneinander, als daß eine genaue Analyse möglich 
wäre. 

Um eindrücklich vor Augen zu führen, daß diese Simultanmethode, was die 
Klarheit der Bilder betrifft, den üblichen Verfahren nicht nur oft gleichwertig, 
sondern in einigen, gleich zu erwähnenden Fällen sogar überlegen ist, habe ich 
bei einigen Objekten ( Thalictrum, Collinsia, Lactuca) Abbildungen, die nach mit 
der Kochmethode hergestellten Präparaten gezeichnet wurden, solchen nach 
Schnittpräparaten angefertigten (vgl. Absatz b) gegenübergestellt. Einzelheiten 
wolle man dort nachlesen. Schließlich besteht ein weiterer, wesentlicher Vorteil 
der Carmin-Essigsäurefärbung darin, daß man mit unbedingter Sicherheit Chro- 
matin von den Nukleolen, die viel weniger stark gefärbt werden, unterscheiden 
kann. Die Carmin-Essigsäurefärbung kann in ihrer Auswertbarkeit in den mei- 
sten Fällen als sehr einfacher Ersatz für die Nuklealreaktion gelten. Der Ausfall 
letzterer kann stets durch das Verhalten der Kernbestandteile gegenüber Carmin- 
Essigsäure vorausgesagt werden. 
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Besonders gute Präparate erhält man, vor allem bei Wurzeln, die viel Fett 
enthalten, wenn man nur gerade bis ans Kochen und nicht länger erhitzt. Durch 
dieses Vorgehen, welches im folgenden als „„Heißmethode‘“ bezeichnet sei, wird 
einmal erreicht, daß bei den Fett führenden Wurzeln dieses nicht so intensiv mit- 
gefärbt wird, wie beim kräftigen Kochen. Außerdem aber werden die zahlreichen, 
beim Zupfen und sorgsamen Drücken aus dem Verbande gelösten Zellen nicht, 
wie das beim Kochen fast immer der Fall ist, an den Rand des Deckglases oder 
ganz herausgeschleudert. Und gerade diese vereinzelt liegenden Zellen geben 
verständlicherweise oft besonders klare Bilder. Ein weiterer Vorteil der aber 
durchaus nicht bei allen Objekten anwendbaren Heißmethode besteht besonders 
darin, daß die Kerne und Chromosomen viel größer bleiben, als wenn sie ent- 
wässert und in Paraffin eingebettet werden. Das fällt natürlich bei kleinkernigen 
Objekten besonders ins Gewicht (vgl. Thalictrum S. 610, Collinsia S. 599, Lactuca 
S. 606). Dieselben guten Bilder erhält man auch, wenn man weder kocht noch 
erhitzt, sondern 1, 2 oder noch mehr Tage in kalter Carmin-Essigsäure (gezupftes 
Material oder auch ganze Wurzeln) liegen läßt („Kaltmethode‘“), also ein Ver- 
fahren anwendet, wie es im Prinzip schon seit langem und in neuerer Zeit mit dem 
von BELLING eingeführten Zusatz von Eisen bei der Untersuchung der Pollen- 
mutterzellen gebräuchlich ist. Die Kaltmethode ist aber nur bei solchen Wurzeln 
anwendbar, bei denen durch Zerzupfen oder durch leichten Druck genügend 
Zellen isoliert werden können. Das trifft z. B. in vollem Umfang zu für Vicia 
Faba, Thalictrum-Arten, Collinsia bicolor, Lactuca denticulata u. a. m. 

b) Zu Schnittpräparaten wurde (bis auf einige, jeweils zu erwähnende Fälle) 
ausschließlich Material, das in CHAMPY oder FLEMMING-BENDA und FLEMMING- 
stark ohne jeglichen Zusatz von Eisessig fixiert worden war, verarbeitet. Diese 
Fixiergemische erhalten, wie verschiedene, sorgfältige Untersuchungen der letzten 
Jahre (durch gleichzeitigen Vergleich mit lebendem Material) gezeigt haben (z. B. 
Martens 1929 und BËLAK 1929), die Kerne und Chromosomen zum mindesten 
der äußeren Zellschichten in ihrer natürlichen Struktur. 

Wie in der Nukleolenarbeit (Hertz 1931) habe ich bei dickeren Wurzeln ( Vicia, 
Allium usw.) immer die Haube wenigstens zum Teil abgeschnitten und in allen 
Fällen die Wurzelspitzen von durchschnittlich 1,5—2 mm, höchstens 3—4 mm 
Länge, also kurz hinter dem Meristem, abgetrennt. In meinen Präparaten sind 
im Gegensatz zu den Erfahrungen anderer Forscher (z. B. GeitLer 1929, KoEr- 
PERICH 1930 und der vorhin genannten) nicht nur die Kerne des Dermatogens, 
sondern auch die des Periblems und der innersten Pleromschichten einwandfrei 
und alle vollkommen gleichmäßig fixiert. Nie sind Höfe um die Nukleolen vor- 
handen, auch nicht in den innersten Zellreihen. Höchstens ausnahmsweise habe 
ich solche Kerne angetroffen, wie sie BËLAR (1929) aus der Centralsäule von 
Allium cepa als Beispiel schlechter Fixierung abbildet (seine Abb. 6, b und c). 
Die gleichmäßig gute Fixierung der Kerne sämtlicher Zellsehichten ist natürlich 
allein schon deswegen, weil in einem Präparat annähernd die 20—30fache Anzahl 
von Kernen ausgewertet werden kann, wünschene»<:\. ich vermutete zunächst, 
daß die gute Fixierung sämtlicher Kerne durch die ganze Breite der Wurzel eben 
darauf zurückzuführen sei, daß so gut wie nur die meristematische, oben und 
unten angeschnittene Zone fixiert wurde. Denn BÉLAË z. B. (Technik der deskrip- 
tiven Cytologie) gibt an, daß man Wurzeln „etwa 5—10 mm oberhalb der Spitze“ 
abschneiden soll. Die Wurzelhaube pfiegte man meines Wissens bisher überhaupt 
nicht zu entfernen. i 

Als ich aber dann, um diese Frage zu entscheiden, bis zu 1 cm lange Wurzel- 
spitzen mit Haube fixierte, zeigte es sich, daB auch jetzt die Fixierung durch die 
ganze Wurzelbreite hindurch ebenso einwandfrei war. Es „gelang“ nicht, in den 
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inneren Gewebeteilen schlecht fixierte Wurzeln zu erhalten. Möglicherweise ist 
dies darauf zurückzuführen, daß die Fixierflüssigkeit immer erst beim Gebrauch 
zusammengestellt wurde und die verwandte, 2%ige Osmiumsäure nie älter als 2, 
selten 3 Wochen war (in Chromglasfläschchen aufbewahrt). Außerdem nahm ich 
auch die Fixierung in kleinen Chromglasflischchen (die bei einer Nachunter- 
suchung der Angaben Bowens über Proplastiden, Pseudochondriosomen und 
osmophile Plättchen entsprechend den Angaben dieses Forschers benutzt worden 
waren) vor. 

Die Waschzeit betrug wie bei der Nukleolenarbeit (1931) fast immer nur 4 bis 
6 Stunden in oft gewechseltem Wasser und zwar neuerdings bei 27—30° (was am 
einfachsten auf dem Aufsatz des Paraffinofens geschehen kann). Die Entwässe- 
rung begann mit 25%igem Alkohol, wie üblich, während 2 Stunden. Dann folgte 
ebenfalls je 2 Stunden 50%, dann 70% 8—12 Stunden, dann 96% nicht, wie viel- 
fach üblich 24, sondern nur 4—6 Stunden, dann absoluter Alkohol (zweimal ge- 
wechselt) ebenfalls 4—6 Stunden. Von da aus erfolgt die Übertragung in Alec. abs. 
1 Teil + Benzol 1 Teil während 10—20 Minuten (also auch sehr kurz). In reinem 
Benzol (dreimal gewechselt) schließlich blieben die Objekte selten länger als 
12 Stunden. 

Auch bei der Überführung in Paraffin wich ich von dem herkömmlichen 
Verfahren sehr oft, und stets ohne irgendeinen Nachteil feststellen zu können, 
erheblich ab. Die Objekte kamen in die übliche Mischung von Benzol- Paraffin, 
in welcher sie 1—2 Stunden bei Zimmertemperatur blieben, wurden dann solange 
bis alles Paraffin geschmolzen war (20—40 Minuten) auf den Aufsatz des Paraffin- 
ofens gestellt und dann offen in den Ofen. Man kann nun ohne irgendwelche 
Schädigung der Objekte diese schon nach weiteren 20 Minuten direkt in reines 
Paraffin übertragen. In diesem sieht man das Benzol in kleinen Blasen sofort aus- 
treten und kann nach meinen bisherigen Erfahrungen bereits nach 1—2 Stunden 
endgültig einbetten. 

Ferner ging ich sogar dazu über, kleinere und auch dickere Wurzeln nach 
kurzem Aufenthalt in Benzol von 56° ( Paraffinofen 15—30 Minuten) direkt in das 
flüssige Paraffin zu übertragen — und zwar ohne einen schädlichen Einfluß zu 
bemerken. Ja, man erreicht durch den sehr abgekürzten Aufenthalt der Objekte 
im Paraffinofen (1, höchsten 2 Stunden gegenüber 12—24 Stunden oder noch 
länger bei dem üblichen Verfahren), daß die Pseudochondriosomen und Propla- 
stiden sich viel leichter darstellen lassen, wenigstens soweit meine bis jetzt ge- 
machten Erfahrungen reichen. 

Diese direkte Übertragung aus dem heißen Benzol in das flüssige Paraffin 
(ob sie auch bei anderen Objekten als Wurzeln anwendbar ist, müßte erst aus- 
probiert werden) erscheint mir vor allen Dingen auch deshalb zweckmäßig, weil 
so der Paraffinofen entbehrlich wird. Es genügt, sich ein geeignetes Wasserbad von 
56—66° herzustellen, in welchem eine genügende Anzahl Paraffinnäpfchen und 
mit Korken verschließbare Benzolnäpfchen aufgestellt werden können. Sind die 
Objekte zu klein, als daß man sie mit der (vorher vorsichtig angewärmten) Pin- 
zette übertragen kann, so verwendet man auf dem Wasserbad in Paraffin und 
Benzol bereitgehaltene Pipetten. 

Färbung. Bis auf die Fälle, in welchen die Kochmethode und die Nukleal- 
reaktion zur Anwendung kamen, wurde wie früher (Heırz 1931 a und b) mit 
Säurefuchsin nach ALTMANN gefärbt und mit Pikrinsäure meistens sehr kräftig 
differenziert. (Die Objektträger wurden nicht, wie es eigentlich Vorschrift ist, 
direkt aus dem Farbstoff in die Pikrinsäure übertragen, sondern, ohne daß da- 
durch schlechtere Resultate erhalten wurden, vorher mit Leitungswasser kurz, 
aber kräftig gespült.) Wenn bisher die Entstehung der Chromocentren auch bei 
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den klassischen Untersuchungsobjekten für die Kernteilung, Allium Cepa und 
Vicia faba, nicht aufgefunden werden konnte, so ist das zum Teil wenigstens 
sicher auf zu schwache Differenzierung zurückzuführen. Die starke Differen- 
zierung hat zur Folge, daß die Grundstruktur der Kerne oft nur körnig und nicht 
netzartig erscheint, oft sogar ganz entfärbt ist. Dies sei, um Mißverständnissen 
vorzubeugen, im Hinblick auf viele der folgenden Abbildungen betont. Auf die 
genaue Feststellung der Grundstruktur der Kerne (soweit eine solche bei den 
einzelnen Objekten überhaupt vorhanden ist) kam es hier ja nicht an. 

c) Lebendbeobachtung. In einigen Fällen war Kontrolle an lebendem Material 
erwünscht. Diese wurde so vorgenommen, daß nicht Schnittpräparate zur Ver- 
wendung kamen, sondern ganz weit hinter dem Vegetationspunkt abgetrennte 
Wurzelspitzen (bzw. unverletzte Gewebsplatten, vgl. S. 616). Hierzu sind natür- 
lich die Hauptwurzeln der Keimlinge nicht geeignet. Ausgezeichnet lassen sich 
dagegen Nebenwurzeln zweiten und dritten Grades verwenden, die (aber nicht 
bei allen Pflanzen, wie z. B. Vicia faba) so dünn sind, daß man bei Verwendung 
einer 100-Wattlampe auch mit Immersion genügend klare Stellen findet. Will 
man ganz sicher gehen, so beachtet man nicht in Wasser, sondern besonders, wenn 
die Wurzeln vorher nur in dampfgesättigter Luft auf mäßig feuchtem Fließpapier 
gezogen wurden, in 3%iger Rohrzuckerlösung. 

Die Abbildungen sind alle mit dem Zeichenapparat in Objekttischhöhe her- 
gestellt. Vergrößerung und Verkleinerung für den Druck sind bei jeder Abbildung 
angegeben. 

III. Spezieller Teil. 

A. Vicia faba. Die Chromocentren als heterochromatische Chromomeren 
bzw. als heterochromatische Stiicke des Chromonema. 
„Äquilokale Heterochromatie.“ Rhoeo discolor, Paeonia officinalis. 

1. Vicia faba. An Wurzel- (und Sproßschnitten) von Vicia faba 
fallen in den Kernen des Meristems, der wachsenden und ausgewachsenen 
Zone in einer Grundstruktur, welche je nach dem Färbungsgrad körnig 
oder netzig erscheint, zahlreiche, meistens verschieden große Chromo- 
centren auf (Abb. 1, 3, 4 und Taf. I, Abb. s, ¢, u). Sie sind seit langem 
bekannt und verschiedentlich untersucht worden. Am ausführlichsten 
hat sich wohl LUNDEGARDH (1913) mit ihnen abgegeben, ohne aber, wie 
wir sehen werden, den wesentlichen Punkt in ihrer Morphogenese klar- 
stellen zu können. 

Ganz auffallend ist bei Betrachtung von Wurzellängsschnitten (Abb. 1 
und Taf. 1 s, t, u) die bisher übersehene Lagegesetzmäßigkeit dieser Chro- 
mocentren. Selbst dem unbefangensten Beobachter kann eigentlich nicht 
entgehen, daß letztere fast immer ausgesprochen zusammen in der einen 
Kernhälfte liegen, und zwar nicht in einer beliebigen, sondern immer in 
einer der beiden, welche dadurch entsteht, daß man den Kern durch 
eine zur Wurzellängsrichtung senkrecht stehende Ebene halbiert. Nur 
ausnahmsweise findet man Lagen wie diejenige in Zelle 2 und 42 Abb. la. 
Aber nicht nur in Bezug auf die Wurzel, sondern auch in Bezug auf die 
Nukleolen ist die chromocentrenhaltige Kernhälfte eine bestimmte. In 
einer früheren Arbeit (1931) habe ich gezeigt, daß die Nukleolen bei Vicia 
faba immer etwas , über‘ der Kernmitte liegen, deshalb, weil sie wie bei 
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Abb.1. Vicia faba var. equina, Wurzelmeristem. a FLEMMING-stark, ohne Eisessig; b, c CHAMPY: 

( FLEMMING- BENDA. Gesetzmäßige Lagerung der Chromocentren in Kernen und Prophasen. 

Schwesterkerne (vgl. Text) durch Klammern kenntlich gemacht; die Pfeilspitzen zeigen die distale 

Kernregion an bei gedrehten Kernen (2, 42) und solchen Kernen bzw. Prophasen (1, 9, 32, 33), 

denen der zugehörige Schwesterkern (Abbruch der Zeichnung) fehlt. In b, Kern 2—7, sind die 

zwei Chromocentr hichten zu erkennen; vgl. Tafel Is und ¢. Vergr. 700fach. Für den Druck 
auf 1/2 verkl. 
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allen Pflanzen an dem Faden der SAT-Chromosomen während der Telo- 
phase gebildet werden!. Und dieser Faden liegt in dem SAT-Chromosom 
von Vicia faba seinem distalen Ende genähert (vgl. Taf.I a, c, d der 
vorliegenden Arbeit. Die Nukleolenentstehung findet man auf derselben 
Tafel in Abb. ; und / besonders klar). Die Chromocentren nun liegen 
immer in der ‚unteren‘, also von Nukleolen freien Kernhälfte, und man 
kann leicht auf Grund der Nukleolen- und Chromocentrenlage immer jr 
zwei Kerne als Schwesterkerne zusammen- 
stellen (in Abb. la und b durch Klammern 
angedeutet). In Abb. la lassen sich min- 
destens 32 der etwa 40 wiedergegebenen 
ruhenden Kerne als solche Schwesterkerne 
feststellen. (Auf einen aus diesen Befun- 
den sich ergebenden Gesichtspunkt, sowie 
auf die Ausnahmen in Abb. la Zelle 4, 2, 
17,42 wird weiter unten, S. 629 und S. 592, 
Anm. 1, zurückzukommen sein.) 
Durchmustert man in zahlreichen Ker- 
nen die Lage der Chromocentren noch 
etwas genauer, so finden sich diese nicht 
selten ausgesprochen in zwei deutlich 
voneinander getrennten Schichten, einer 
mehr in der Kernmitte unterhalb der Nu- 
kleolen gelegenen und einer weiter unten an 
der Kernbasis gelegenen. Diese Schichten 








Abb.2. Vicia Faba, Wurzelmeristem, 
Querschnitt, FLEMMING- ‘BENDA. Drei 
Kerne aus neb Zel- 
len (in situ, die Fixierungsflüssigkeit ist 
von links her eingedrungen zu denken) 
jeweils bei hoher und bei tiefer Ein- 
stellung gezeichnet; a wendet die 





distale, b und c die proximale Region 

dem Beschauer zu. Die 7—8 medianen 

Chromocentren liegen einseitig im Kern. 

Vergr. 1440fach. Für den Druck auf 
9/1 verkl. 


sind gut zu erkennen in Abb. 1a, Kern 18, 
noch besser in Abb. 1b, Kern 2—7 und am 
klarsten in dem bei stärkerer Vergrößerung 
auf Taf. 1 in Abb. s gezeichneten Kern und 
den Schwesterkernen in Abb.t. Hier wie 
in den erwähnten Kernen der Abb.1b er- 
kennt man auch, daß einige der Chromo- 
centren größer sind als die übrigen und 





ziemlich regelmäßig nur in der oberen 
Schicht vorkommen. Und Wurzelquerschnitte zeigen dann, daß in der Tat 
Schichtung und Größenunterschiede gesetzmäßig sind. In Abb. 2 und 3 
sind Kerne aus Wurzelquerschnitten jeweils bei zwei Einstellungen ge- 
zeichnet, einmal bei Einstellung annähernd auf die Kernmitte, wo die Nu- 
kleolen noch eben sichtbar sind (in Abb. 3 immer die linken Figuren) ; dann 


1 Es handelt sich in der angeführten Arbeit nicht um eine Theorie der Nu- 
kleol tstehung, wie verschiedene Autoren irrtümlicherweise glauben, sondern 
um Tatsachen, die jedermann nachprüfen kann. Allerdings war das Vorhanden- 
sein der Tatsachen zunächst lediglich erschlossen worden. 
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Abb.3. Wie Abb. 2; die median-distale Kernregion links, die proximale rechts gezeichnet. Fast in allen 
Kernen die medi. Chr tren einseitig gelagert. Vergr. 1440fach. Für den Druck auf 3/, verkl. 
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bei Einstellung auf die Kernbasis (in Abb. 3 immer die rechten Figuren). 
Selbstverständlich sind die zwei Schichten nicht an jedem Kern zuerkennen. 

An Wurzelquerschnitten läßt sich auch die Zahl der Chromocentren 
einigermaßen ermitteln. In der oberen Schicht findet man 6—10, in der 
unteren etwa doppelt so viele, 11—20. Die Gesamtzahl ist also 17—30 
und damit viel höher als die diploide Chromosomenzahl, die bekanntlich 
12 beträgt. Eine weitere, sehr merkwürdige Beobachtung macht man an 
den Kernquerschnitten : Während die kleinen Chromocentren der unteren 
Schicht meistens gleichmäßig in der Kernmasse verteilt sind, liegen die 
größeren der oberen Schicht fast immer alle zusammen in einem Teil des 
Kerns (Abb.2 und 3). Diese einseitige Lage eines Teiles der Chromo- 
centren ist — wie wir sehen werden (S. 588) — in ihrem Wesen etwas 
ganz anderes als die einseitige Lage aller Chromocentren, wie sie an 
Längsschnitten zutage tritt. 

Die Gesamtheit der geschilderten Tatsachen zeigt, daß es sich bei der 
charakteristischen Lage und Größe der Chromocentren von Vicia faba 
nicht um ein Fixierungs- oder Färbungsprodukt, mit dem man heute so 
gerne und allzuleicht Unerklärliches beiseite schiebt, und auch nicht um 
einen Zufall handeln kann‘. Die einseitige Lagerung der Chromocentren, 
wie sie in Wurzellängsschnitten zutage tritt, ihr Auftreten in zwei ver- 
schiedenen Schichten in der unteren Kernhälfte, ebenso wie die Tatsache, 
daß sie in viel höherer Zahl als die Chromosomen vorhanden sind, wird 
ohne weiteres erklärt, wenn man von den Befunden an Pellia ausgeht: 
Wie dort müssen die Chromocentren in Bezug auf die Längsrichtung der 
Chromosomen bestimmt gelegene Stücke sein, die sich in der Telophase anders 
verhalten als die übrigen und infolgedessen im ruhenden Kerne ein be- 
stimmte, ein für allemal festgesetzte Lage einnehmen. 

Daß diese Auffassung richtig ist, lassen schon mit der Kochmethode 
hergestellte Präparate erkennen (Abb. 4). Hier sind auf einzelnen Chro- 
mosomen und nicht etwa in den Zwischenräumen zwischen den Chromo- 
somen stark färbbare, auf der Höhe der oberen Chromocentren des Ruhe- 
kerns liegende, kompakte Chromosomenteile zu sehen. Die betreffenden 
Chromosomen liegen in den beiden Telophasenhälften oft genau einander 
gegenüber und sind so als Schwesterchromosomen ohne weiteres zu er- 
kennen (Abb. 4). In Schnittpräparaten treten außer diesen oberen auch die 


1 Auch LuNDEGARDH (1913) und SHarp (1914) bilden Kerne von Vicia faba 
mit ausgesprochen einseitig liegenden Chromocentren ab. (LUNDEGARDH, 1913, 
vor allem Textabb. 3, alle drei Figuren; Suarr, 1912, Taf.2, Abb. 1.) Beide For- 
scher erwähnen aber diese merkwürdige Lage nicht, haben sie also entweder nur 
unbewußt gezeichnet oder für zufällig und überhaupt nur hier und da vorkom- 
mend und jedenfalls für bedeutungslos gehalten. — LuNpEGARDH kommt in 
seiner Arbeit auf die Größenunterschiede zu sprechen, hält sie aber für zufällig. 
Hätte er die einseitige Lage der Chromocentren und die Schichtung erkannt, so 
wäre er gewahr geworden, daß es sich nicht um einen Zufall handelt. 
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unteren Chromocentren auf einzelnen Chromosomenästen deutlich hervor 
(Taf. Ir und p). Auf diesen späteren Stadien ist übrigens eine Ver- 
wechselung mit dem Nukleolus in Anbetracht seiner ansehnlichen Größe 
(Taf. Ir) nicht möglich. Nie befinden sich in den oberen Teilen der 
Chromosomen stärker färbbare Stücke, also in ihrer distalen Region, wo 
auch im Kern die Chromocentren fehlen. 

Die Chromoceniren von Vicia faba werden demnach an ein für allemal 
festgelegten Stellen der telophasischen Chromosomen sichtbar und entstehen 
nicht etwa erst in irgendwelchen beliebigen Stellen des fertig ausgebil- 
deten Kerns, wie LUNDEGARDH (1912) und SHARP (1912) glauben. Die 
beiden Forscher konnten das Wesen y 
der Chromocentren nicht aufklären, 
weil sie ihre gesetzmäßige Lage im 
Ruhekern nicht gewahr wurden 
oder zum mindesten ihre Bedeu- 
tung nicht erkannten; ferner, weil 
sie Telophasen nicht eingehend ge- 
nug untersuchten. Die wenigen Te- 
lophasen, die LUNDEGARDH abbil- 
det (l.c. Taf. XIX, Abb. 59 und 62), 
zeigen außerdem, wie verheerend 
das Fixierungsmittel (Flemming- 
schwach, also mit viel Wasser, wie 
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es heute, wenn es auf naturgetreue 
Fixierung ankommt, nicht mehr 
verwandt wird) gewirkt hat. 


Abb. 4. Vicia faba, Wurzelmeristem, Hand- 
schnitt, Kochmethode. Chromocentren auf ein- 
ander gegenüberliegenden Chromosomenästen. 


i Ms Vergr. 1440 fach. Für den Druck auf ‘/w verkl. 
Die eben betrachteten späten 


Telophasen erwecken den Eindruck, als ob die Entstehung der Chromo- 
centren von Vicia faba und Pellia im wahren Sinne homolog sei: Sie zeigen 
sich bei beiden Pflanzen als Stücke von Chromosomen, die die ‚normale‘ 
telophasische Rückbildung nicht durchmachen. Wie die genaue Unter- 
suchung sehr früher Telophasen und ferner Anaphasen zeigte, ist das 
Wesen der Chromocentren bei Vicia faba ein anderes. 

Differenziert man solche sehr frühen Telophasen — sie sind leicht 
kenntlich an den oft noch scheibenförmigen kleinen und noch deutlich 
im Fadenteil des SAT-Chromosom liegenden Nukleolen (Taf. I, beson- 
ders i, 1, m), so erscheinen jetzt anstatt der die ganze Chromosomenbreite 
einnehmenden Stücke ,,zwei‘‘ deutlich voneinander getrennte Gebilde. 
An Seitenansichten läßt sich natürlich kein Aufschluß darüber gewinnen, 
ob es sich nur um zwei oder etwa vier solcher Kugeln handelt. Und an 
Querschnitten ist es mir leider, trotz vieler darauf verwandter Mühe, 
nicht gelungen, die tatsächliche Anzahl einwandfrei zu ermitteln. Oft 
sind sicher mehr als zwei Kugeln vorhanden (Abb. 5a, b) und manch- 

38* 
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mal ist die Zahl 4 ganz eindeutig (Abb. 5 c), aber in vereinzelten Fällen 
sind zwei ebenso sicher festzustellen. Darauf kommt es aber zunächst 
auch nicht so sehr an, als vielmehr auf folgendes: Im Gegensatz zu 
den fertigen Kernen (Abb. 2) liegen hier noch keine kompakten Chro- 
mocentren vor, sondern auch dieser Teil des Chromosoms differenziert 
sich zuerst genau wie die übrigen Teile in kaum färbbare Grundsubstanz 
oder ‚Matrix‘, um den von MARTENS geschaffenen Ausdruck zu ge- 
brauchen, und an der Außenzone des Chromosoms liegende Teilchen. 
Hier sind sie aber durch besonders starke Färbbarkeit ausgezeichnet und 
haben außerdem die Fähigkeit, sich stark vergrößern zu können (vgl. auf 
Taf. I g—m mit n—r). Dabei verschmelzen sie dann jeweils zu einem 
einzigen kompakten Chromocentrum (Taf. I o rechts, p, r). Ganz anders 
bei Pellia: Hier tritt in den in Betracht 
4 \ kommenden Chromosomenstücken überhaupt 
“ keine telophasische Umbildung ein, und der 
: e ganze „Querschnitt‘‘ des Chromosoms bleibt 
als solcher erhalten. 
Was geschieht nun in den ‚‚normal‘“ sich 








BAL zurückbildenden Teilen der Chromosomen 
aves von Vicia faba? Im Grunde zunächst ganz 
b dasselbe wie an den Stellen, welche die Chro- 


Abb.5. Vicia faba, Wurzelmeri- mocentren bilden. In Telophasen (Taf. I h 
stem, Querschnitt, FLEMMING- - a 
BENDA. Die jungen Chromocentren Und & unten), in Anaphasen (a—e), ja schon 
ui etwa 4 a pron ay in Metaphasen (f) werden hier — bei starker 
Kern gelagert (vgl. die Telophasen- Differenzierung — in einer kaum gefärbten 
Sie’ died "hes tee Matrix paarweise hintereinander gelagerte 
Druck auf ‘he verkl. Kügelchen sichtbar (besonders gut zu er- 
kennen in d und e). Von den Chromocentren bildenden unterstiieiden 
sie sich nur dadurch, daß sie die Farbe viel weniger stark festhalten. Dies 
hat zur Folge, daß sie in sehr stark differenzierten Schnitten überhaupt 
nicht vorhanden zu sein scheinen. Hier sind nur noch die ,,Chromocen- 
tren-Chromomeren“ zu erkennen (Taf. Ig, i, m). Ich trage keine Be- 
denken diese so zu nennen, da nichts im Wege steht, die Gesamtheit der 
hintereinander liegenden Kugeln als Chromomeren zu bezeichnen. Daß 
es sich bei diesen keinesfalls um Kunstprodukte handeln kann, geht aus 
folgender Beobachtung hervor. Es gelingt gelegentlich bei ‚richtiger‘ 
Differenzierung, auch in Metaphasen diese Kugeln sichtbar zu machen. 
Sie sind in Abb. f, Taf. I, auf einer kurzen Strecke des längsgespaltenen 
Chromosoms unschwer zu erkennen, und zwar liegen sie zu je zweit in 
beiden Schwesterhälften genau auf derselben Höhe. Das wäre aber kaum 
verständlich, wenn irgendwelche zufälligen Kunstprodukte vorlägen :. 
1 Dieselbe Lagegleichheit der als Chromomeren angesprochenen Gebilde ist 
auch bei Crepis virens in den Figuren von GEITLER (1929, Abb. 1 b und c) mehr- 
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In einigen nicht so stark differenzierten Telophasen (Taf. I o—r, vor 
allem p) erhielt ich jedoch Bilder, welche denen von SHARP (1929) und 
TELEZYNSKI (1931) jüngst veröffentlichten sehr ähneln!. Nach diesen 
beiden Forschern zeigen die meta-, ana- und telophasischen Chromo- 
somen eine Doppelspirale. Ganz entsprechendes sieht man in unserer 
Abb. p, Taf. 1, im mittleren Chromosom. Es ist nun sehr wohl möglich, 
daß die oben besprochenen ,,Chromomeren“ einfach die auf gleicher 
Chromosomenhöhe liegenden Umwendepunkte der zu stark differenzier- 
ten Spiralen sind?. Das ändert aber an der Gesamtsituation natürlich 
nichts, da die Chromocentren-Chromomeren dann ebenso zu deuten sind. 
Das Hauptergebnis bleibt: 

Die Chromocentren von Vicia faba entstehen durch Vergrößerung 
und Verschmelzung von in Bezug auf die Längsrichtung des Chromosoms 
bestimmt gelegenen Chromomeren oder Stücken der Chromonemata 
(Spiralen). Damit wären erstmals qualitative Unterschiede zwischen einzel- 
nen Chromomeren bzw. Stücken des Chromonema nachgewiesen. 

Dieses Resultat zeigt, daß die in der vorläufigen Mitteilung auf- 
gestellte Behauptung, das Heterochromatin sei möglicherweise grund- 
sätzlich und allgemein mit den Chromomeren identisch, nicht haltbar ist 
(vgl. auch Einleitung 8. 575). 

Bei der im Vorstehenden gegebenen Analyse der Herkunft der Chro- 
mocentren von Vicia faba bildete ihre so auffallende, bisher aber trotz- 
dem übersehene einseitige Lage im Zellkern den Ausgangspunkt. Die 
Zahl der Chromocentren dagegen ist bei einer solchen Analyse vollkom- 
men unbrauchbar, und der Versuch, letztere in derselben Weise durch- 
führen zu wollen, wie das bei Pellia geschah, wäre aussichtslos. Die 
Chromocentren sind in so großer Menge vorhanden und so klein, daß ihre 
Anzahl überhaupt nicht genau zu bestimmen ist. 

Das „Schwanken“ in der Zahl (vgl. S. 582) ist sicher nur scheinbar und sehr 
wahrscheinlich in der Hauptsache auf folgende drei Vorgänge zurückzuführen. 
Erstens sahen wir, daß die Chromocentren durch Verschmelzung heranwachsen- 
der Chromomeren (2—4) bzw. Chromonemastücke entstehen. Es ist nun durch- 
aus denkbar, daß ausnahmsweise diese Verschmelzung unterbleibt, so daß die 
verschiedensten Zahlen zustande kommen können. Zweitens ist es möglich, daß 
zwei oder mehr Chromocentren (vor allen Dingen die proximalen, kleineren) so 


nahe zusammen zu liegen kommen, daß sie zu einem werden oder mindestens als 
ein einziges erscheinen. Drittens kommt es sicher vor, daß beim Färben und Diffe- 


fach zu erkennen, wird aber von ihm nicht erwähnt. Sie wäre meines Erachtens 
der triftigste Grund, auch diese Gebilde, wie GEITLER das tut, nicht als Kunst- 
produkte anzusehen. 

1 Die Bildung der Chromocentren haben SHARP (in dieser neueren Arbeit) 
und TELEZYNSKI nicht untersucht. 

2 Um die Überkreuzungspunkte der Spiralen kann es sich nicht handeln, da 
ja sonst in den besprochenen Telophasen und der erwähnten Metaphase immer 
nur eine einzige Reihe von Kugeln erscheinen müßte. 











586 E. Heitz: 


renzieren sich nicht alle Chromocentren (vor allem die kleinen) gleichmäßig ver- 
halten. Rein zufällig wird das eine oder andere sich schwächer anfärben bzw. 
stärker differenziert werden und so der Beobachtung entgehen. Wenn schließlich 
in älteren Kernen wachsender oder ausgewachsener Zellen manchmal mehr Chro- 
mo:entren vorhanden sind als in jungen telophasischen, so hängt das wahr- 
scheinlich damit zusammen, daß mit dem Kernwachstum die Chromomeren sich 
ebenfalls beträchtlich vergrößern und jetzt solche, die vorher wegen ihrer geringen 
Maße von der Granula der Grundstruktur nicht unterschieden werden konnten, 
mit beobachtet werden. 

Nachdem die Natur der Chromocentren von Vicia faba im wesent- 
lichen aufgeklärt worden ist, sei nun auf einige Einzelfragen, die zum Teil 
im vorstehenden schon berührt wurden, sowie etwas schwierigere Punkte 
noch genauer eingegangen. 

Zunächst sei vor allem das Verhalten der Chromocentren in der Pro- 
phase verfolgt. Das Ziel der Arbeit ist zwar in erster Linie, die Herkunft 
der Chromocentren festzustellen, nicht ihr Schicksal bei der Chromo- 
somenbildung zu verfolgen. (Gerade auf die Tatsache, daß die meisten 
Forscher, welche sich bisher mit den Chromocentren abgegeben haben, 
ihr Augenmerk fast ausschließlich auf die Prophase richteten, ist es 
zurückzuführen, daß bisher über die Natur der Chromocentren soviel 
Mißverständliches und so wenig Positives ausgesagt werden konnte.) Da 
aber auf Grund der Ergebnisse an Pellia die Begriffsbestimmung des 
„Heterochromatins‘‘ das Verhalten der Chromocentren in der Prophase 
mit einschließt, außerdem gerade von diesem Punkte aus (vgl. S. 612) 
kritisch zu meinen Ausführungen über Heterochromatin, Chromocentren, 
Chromomeren, Stellung genommen worden ist, habe ich bei den meisten 
hier behandelten Pflanzen die Prophasen mituntersucht. 

Genau wie bei Pellia sind in frühen Prophasen die Chromocentren 
deutlich zu erkennen (Abb. la, Zelle 5, 7, 32 und 33; Abb. lc die drei 
obersten, 1d die zwei obersten Zellen; Taf. Iv, w, x). Die jüngsten Pro- 
phasen, welche als solche erkennbar sind, sieht man in Abb. la, Zelle 32 
und 33; lc und 1d, jeweils die beiden oberen Zellen, sowie Taf. I v—z. 
Sie sind zu erkennen an den dicht aneinandergelagerten, noch verhältnis- 
mäßig breiten Chromosomen. Charakteristisch ist ferner die unregel- 
mäßige Umrandung des Nukleolus. Es handelt sich um genau dieselben 
Bilder, wie sie von BELAR (1929) und TELEzYnsk1 (1930) bei Tradescantia 
virginica auch im Leben als früheste, sicher feststellbare Prophasen ab- 
gebildet worden sind. Bei dieser Gelegenheit sei auf die naturgetreue 
Fixierung durch FLEMMING-stark ohne Eisessig nachdrücklich hingewie- 
sen!. Ganz wie in Telophasen liegen die Chromocentren einseitig, und 
zwar wie aus der Nukleolenlage in Abb. la, Zelle 33, sowie sämtlichen 
Prophasen der Abb.c und d und Taf. I » ersichtlich ist, in der proxi- 
malen Kernregion. (Über die Bedeutung, welche diesen Tatsachen für den 


1 Vgl. auch KRETSCHMER (1930, S. 105). 








rn 


Die Herkunft der Chromocentren. 587 


Beweis der Chromosomenindividualität zukommt vgl. im Allgemeinen 
Teil S. 629.) Die Chromocentren liegen wie in den Telophasen auch hier 
nicht in den Räumen zwischen den Chromosomen, sondern auf den letz- 
teren (vgl. besonders 1c, d und vor allem Taf. I v, w, x) 

Es ist nicht möglich, die Analyse der Chromocentrenherkunft bei Vicia 
faba soweit vorzutreiben, wie das bei Pellia und anderen Lebermoosen 
geschah. Das hat einmal in der bereits erwähnten hohen Zahl, in der sie 
auftreten, seinen Grund, dann aber vor allen Dingen in der Gestalt der 
Chromosomen. Diese sind alle asymmetrisch und gleichlang mit subter- 
minaler ,,Anheftungsstelle“ der ,,Spindelfasern‘‘ bis auf dasSAT-Chromo- 
som, welches als LL-Chromosom (Taf. Ta, 5) und an dem Fadenstück 
als einziges bestimmtes Chromosom in Anaphasen und Telophasen er- 
kannt werden kann. Aus den Anaphasen (Taf. I, Abb. a—d) und den 
Telophasen (1, 1, m, n, q), in welchen das Sat-Chromosom überall als sol- 
ches durch die Zweischenkeligkeit und den Faden (z, b), den Faden allein 
(c, d) oder durch den am Faden entstehenden Nukleolus (i, 1, m, g) identi- 
fizierbar ist, ersieht man nun, daß es nie mediane sondern immer nur 
basale Chromocentren bildet. Daß hier eine Gesetzmäßigkeit und kein 
Zufall vorliegt, zeigen besonders klar die Fälle, in denen direkt neben dem 
SAT-Chromosom sich ein anderes mit medianen Chromocentren-Chromo- 
meren (i,/,n,g) befindet. Besonders eindeutig sind die, beide zusammen- 
gehörige Hälften zeigenden, Telophasen in k und 1. Die einander gegen- 
überliegenden, als Schwesterchromosomen anzusprechenden Chromo- 
somen, verhalten sich genau gleich. In / liegen einander gegenüber: zwei 
Äste mit schwach gefärbten basalen, in der Mitte zwei mit ebensolchen 
basalen und intensiv gefärbten medianen und rechts die zwei SAT-Äste 
wieder nur mit basalen Chromocentren und den über ihrer Mitte an dem 
Faden sich kondensierenden Nukleolen. Die Lage der proximalen und 
medianen Chromocentren gehört also zu den Eigenschaften der betreffen- 
den Chromosomen — und ist nicht etwa bedingt durch die Lage letzterer 
im entstehenden Kern, wie man angesichts der Tatsache, daß die Chro- 
mocentren so ausgesprochen in zwei Schichten vorhanden sind, denken 
könnte. (Man vgl. auch den zurückgeschlagenen Ast in m Taf. I.) 

Hiermit kommen wir zum Schlusse unserer Erörterungen nochmals 
auf diese höchst eigenartige Erscheinung zurück, welche den Ausgangs- 
punkt und die Grundlage zur Erkennung der Herkunft der Chromocen- 
tren bei Vicia faba bildete. Würden nämlich zwar auch bestimmte, aber 
bei jedem der 6 Chromosomen ! auf verschiedener Höhe liegende Teile zu 
Chromocentren, so würden diese im ganzen Kern gleichmäßig verteilt 
erscheinen, und der Gedanke, sie auf bestimmte Chromosomenteile zurück- 


1 Das ist der haploide Satz. Bei je zwei homologen Chromosomen müßten 
natürlich auch in diesem angenommenen Falle die zu Chromocentren werdenden 
Teile auf derselben Höhe liegen. 
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zuführen, wäre kaum sehr nahe gelegen, während er für das Zustande- 
kommen der einseitigen Lage der Chromocentren und ihres Auftretens in 
zwei Schichten die einzig mögliche Erklärung war. Die Erscheinung, daß 
bei den verschiedenen, nicht homologen Chromosomen von Vicia faba 
die Chromocentren auf derselben Höhe auftreten (die medianen bei 4--5 
des haploiden Satzes, die proximalen bei allen) ist bemerkenswert; ich 
schlage vor, sie als „‚äquilokale Heterochromatie‘‘ zu bezeichnen. Damit ist 
eine Beziehung zwischen nicht homologen Chromosomen in ihrer inneren 
Struktur aufgefunden. Das Wesen dieser Beziehung bleibt zunächst un- 
bekannt. Deshalb ist auch schwer zu sagen, ob sie mit der Tatsache, daß 
auf entsprechenden Höhen nicht homologer Chromosomen nicht etwa 
gleichwirkende Gene liegen, im Gegensatz steht. 

Mit dieser Beziehung steht vielleicht die bereits oben (S. 582) erwähnte 
Zusammenlagerung der medianen Chromocentren, wie sie an Querschnit- 
ten zutage tritt (Abb. 2 und 3), in Zusammenhang. Sie ist wohl kaum 
anders zu verstehen, als daß zwischen den die medianen Chromocentren 
liefernden Chromosomen eine Anziehung besteht, ähnlich wie sie bei ho- 
mologen ('hromosomen während der Reduktionsteilung und bei Dipteren 
bekanntlich auch in den somatischen Mitosen stattfindet. 

Die Regel der äquilokalen Heterochromatie hätte schon aus den an 
Pellia und anderen Lebermoosen erhaltenen Ergebnissen abgeleitet wer- 
den können und wird uns im folgenden immer wieder, besonders deutlich 
bei Vicia-Arten (S. 620) entgegentreten. Bei Pellia Neesiana (vgl. Herrz 
1928, Abb. 14) sind bei allen in Betracht kommenden Chromosomen kurze 
Endstücke heterochromatisch (wenn wir von der sehr ausgedehnten 
Heteropyknose des Geschlechtschromosoms absehen). Umgekehrt blei- 
ben bei Plagiochila asplenioides (1. c. Abb. 15, b, d, g, e) gerade die Enden 
aller der 2 oder 3 in Betracht kommenden Autosomen euchromatisch, 
während die ganzen übrigen Stücke der Äste, also bei allen diesen 2 bis 
3 Chromosomen in gleich stark ausgedehntem Maße heterochromatisch 
sind. 

Die Regel der äquilokalen Heterochromatie besagt also: Sind bei 
mehreren (oder allen) Chromosomen eines Satzes in Bezug auf die Längs- 
richtung bestimmt gelegene Stücke heterochromatisch, so liegen diese 
Stücke auch bei nicht homologen Chromosomen auf annähernd derselben 
Höhe, bzw. an entsprechenden Stellen. 

2. Rhoeo discolor, Paeonia officinalis. Im Anschluß an Vicia faba habe 
ich diese zwei Arten untersucht, weil ihre Chromocentren gestaltlich 
einige Ähnlichkeit mit denen von Vicia faba besitzen. Ihre Zahl ist aller- 
dings geringer, sie beträgt bei beiden Arten etwa 8, steht also auch hier 
mit der Zahl der Chromosomen in keinem Zusammenhang. Junge 
Schwesterkerne (Abb. b, e und Abb. 7 a) und ebenso telophasische Kerne 
(Abb. 6 a—c und Abb. 7 d) zeigen sehr schön eine durchaus gesetzmaBige 
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Lage der Chromocentren. Sie liegen fast ausnahmslos in der Kernbasis. 
In ae findet man sie mehr oder weniger PES über den 


Abb.6. Rhoeo discolor, Barden > CHAMPY. a—c späte Telophasen, d junger Kern, 

e Schwesterkernpaar ; fast alle Chromocentren ganz in der proximalen Region liegend. (Die in b 

und c neben dem Nukleolus liegenden Körper sind keine Chromocentren, sondern Nukleolen.) f, 

9, i Kerne in Aufsicht; h einzelnes Teloph mit dem proximalen Chromocentrum. 
a—g und i 1440fach, À etwa 2000fach. Für den Druck auf ‘ho verkl. 


ganzen Kern verteilt (Abb. 6 f, g, i) oder — so besonders häufig bei 
Paeonia officinalis (Abb. 7 b, c) — im Pol zusammen. Die gesetzmäßige 














Abb. 7. Paeonia Sia tes Wurzelmeristem, CHAMPY. Lage der Chromocentren wie bei Rhoeo 

discolor. a Altere Schwesterkerne (in dem oberen auBer den Chromocentren 5, in dem unteren 

4—5 Nukleolen), b Kern bei Einstellung auf die mediane und die distale Region gezeichnet. c Kern 

aus der Wachstumszone; an der Lage der Chromocentren ist noch der Kernpol zu erkennen. d späte 

Telophase. e einzelne (Chromosomen aus früherer Telophase. f frühe Prophase. Alles 700fach 
außer e: etwa 2000fach. Für den Druck auf °/» verkl. 


Lage an der Kernbasis allein beweist natürlich noch nicht, daß die Chro- 
mocentren auch hier auf den Chromosomen selbst entstehen; es besteht 
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ja schließlich noch die Möglichkeit, daß sie in dieser bestimmten Kern- 
region frei in den Kernsaft ausgeschieden würden. Abb.6c, h und 
Abb. 7e zeigen aber, daß sie auch bei Rhoeo discolor und Paeonia officinalis 
an bestimmten proximalen Enden der Chromosomen selbst entstehen. 
Ob es sich um besonders stark vergrößerte Chromomeren wie bei Vicia 
faba handelt oder wie bei Pellia um nicht telophasisch zurückgebildete 
Chromosomenteile, müßte eine ausführlichere Untersuchung lehren. 
Letzere Möglichkeit ist wahrscheinlicher. Schließlich sei noch auf die 
frühe Prophase von Paeonia officinalis verwiesen (Abb. 7 f). Auch hier 
sind die Chromocentren deutlich sichtbar, sie liegen entsprechend wie 
in Telophasen im Polfeld. 


B. Allium Cepa, Collinsia bicolor, Hordeum vulgare, 
Polemonium coeruleum, Agapanthus umbellatus. Über das Vorkommen 
von dreierlei Chromocentren in ein und demselben Kern. Die Entstehung 

von Kappenkernen und die Gestalt-Strukturrelation. 


1. Allium cepa. Ebensowenig wie bei Vicia faba konnte man bisher 
die Entstehungsweise der Chromocentren bei dieser Pflanze aufklären. 
Ja, in den neueren bekannten Abbildungen der Kernteilung bei diesem 
klassischen Objekt (BucHNER 1915 und B&LAk 1929) sucht man sie sogar 
vergebens. Daß aber ausgesprochene Chromocentren vorhanden sind, 
hat LUNDEGARDH (I. c.) gezeigt, und es ist wohl nicht richtig, wenn Tısc#- 
LER (1921, S. 67) die Kerne von „Allium‘ kurzerhand als frei von Chro- 
mocentren bezeichnet. Wie wir unten sehen werden, verhalten sich näm- 
lich die einzelnen Arten durchaus verschieden (vgl. die Analyse der Vicia- 
Arten 8. 620). Wenn BUCHNER und B£LAR die Chromocentren entgangen 
sind, so wird das zum Teil wenigstens auf die verwandte Färbung 
(HEIDENHAIN) und zu schwache Differenzierung zurückzuführen sein. 

Tatsächlich erhält man an Wurzellängsschnitten, die so stark diffe- 
renziert sind, daß die Grundstruktur nahezu farblos oder höchstens regel- 
mäßig gekörnelt erscheint, sehr charakteristische Bilder, aus denen man 
die Entstehung der Chromocentren eigentlich nur abzulesen braucht. 
Wieder ist, wie bei Vicia faba, nicht die Zahl, sondern die Lage das Ent- 
scheidende. Da LuNDEGARDH die Gesetzmäßigkeit, welche in ihr zum 
Ausdruck kommt, ebensowenig wie bei Vicia faba erkannt hat, ver- 
mochte er auch hier die Entstehung der Chromocentren nicht zu ermitteln. 

Das erste, was an stark differenzierten Längsschnitten auffällt 
(Abb. 8), ist die ganz ausgesprochene Lagerung der meisten Chromocen- 
tren an den Kernoberflächen, und zwar fast durchwegs an den der Wurzel- 
spitze und der Wurzelbasis zugekehrten. Nur selten kommen (abgesehen 
von den chromocentrenfreien, später zu besprechenden, 8. 597, und 
Abb. 8 b links, c Mitte) solche Kerne vor, bei welchen die Chromocentren 
in der dem Beschauer zugekehrten oder von ihm abgewandten Oberfläche 
liegen, wie in Abb. 8a III Mitte. Die Verhältnisse sind also grundsätz- 
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lich dieselben wie bei Vicia faba, wo die Chromocentren ebenfalls nicht 
irgendwie zufällig im Kern verteilt, sondern in ganz bestimmten, ein für 
allemal festgelegten Kernhöhen liegen. Genau wie dort kommen auch bei 
Allium cepa hie und da vereinzelte, ganz offenbar um 90° gedrehte Kerne 
vor, wie z. B. in Abb. 8b Mitte. Neben diesem Kern liegt ein chromo- 
centrenfreier. Die vier Zellen entstammen dem Dermatogen (Außenseite 
und Eindringen des Fixierungsmittels: Pfeil), so daß wohl jeder Behaup- 
tung, das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein wie die Lage der 
Chromocentren seien lediglich Fixierungsprodukte, von vornherein wider- 
legt ist — falls man sie angesichts der Lagegesetzmäßigkeiten überhaupt 
noch aufstellen sollte. 

Die Zusammenordnung der Allium-Kerne zu Kernpaaren ist, wie ich 
an anderer Stelle (Hrırz 1931) gezeigt habe, auf Grund der entsprechen- 
den Breitenlage und der Größe der Nukleolen oft sehr leicht (vgl. hierzu 
auch Abb. 8d). Während bei Vicia faba nun bei den einseitig gelagerten 
Chromocentren auch diese, nachdem ihre Herkunft geklärt ist, als ,,Leit- 
punkt‘ dienen können, scheint das bei Allium cepa angesichts der Chro- 
mocentrenlage an zwei einander gegenüberliegenden Kernoberflächen zu- 
nächst nicht möglich. Betrachten wir aber die einzelnen Kerne genauer, 
so werden wir gewahr, daß die Chromocentren der zwei Schichten gestalt 
lich voneinander verschieden sind. In Kernen, die (in fast allen Fig. der 
Abb. 8) an ihrer Nukleolenlage ohne weiteres als Schwesterkerne zu er- 
kennen sind, sieht man die Chromocentren der distalen Region als scharf 
gefärbte, deutlich voneinander getrennte Kugeln, die meistens die ganze 
Breite der Kernoberfläche einnehmen, dagegen sind die proximal ge- 
legenen Chromocentren häufig nicht so intensiv gefärbt, unregelmäßig 
umrandet, liegen oft sehr dicht beisammen und sind deutlich größer als 
die distalen. Die Durchsicht zahlreicher Präparate ergibt, daß diese 
Unterschiede in der Form durchaus gesetzmäßige sind. Ein typisches 
Schwesterkernpaar von Allium cepa ist bei stärkerer Vergrößerung in 
Abb. 9 a wiedergegeben. Als Ergänzung dazu ist in Abb. / ein Kern auf 
einem Querschnitt durch die meristematische Zone bei proximaler, me- 
dianer und distaler Einstellung gezeichnet. Der gestaltliche wie der 
Größenunterschied ist augenscheinlich. Ganz dieselben Verhältnisse fin- 
det man außerhalb der meristematischen Zone (Abb. 9 g) und auch in 
alten ausgewachsenen Zellen, z. B. in den vielbenutzten Epidermiszellen 
der Zwiebelschuppen (Abb. 11). Auf diese wird weiter unten noch zurück- 
zukommen sein. Bei Einstellung auf die Mittelzone des Kerns sind natür- 
lich, dem Gesagten entsprechend, keine oder doch nur vereinzelte Chro- 
mocentren zu sehen. Bei den stark abgeplatteten Kernen in der Zwiebel- 
schuppe ist eine solche Scheidung natürlich selten möglich. Selbstver- 
ständlich kommen immer Kerne vor, bei welchen die Lage- und Größen- 
unterschiede verwischt sind. Es kam darauf an, hier den Kerntypus zu 
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| | Abb. 8. Allium cepa, Wurzelmeristem. Alles FLEMMING- 

BENDA außer d: CHAMPY. Gesetzmäßige Lagerung der 

| | distalen, kugeligen und der proximalen, unregelmäßig um- 

BR 1 randeten Chromocentren in Kernen und Prophasen. 

, . -——| Schwesterkerne durch Klammern kenntlich gemacht. Bei 

J gedrehten Kernen (b links) und solchen, denen die 

++ | & | Schwesterkerne fehlen oder nicht ohne weiteres zu erkennen 

f ei | sind, bezeichnen die Pfeilspitzen die distale Kernregion. 

} | In b zeigt der obere Pfeil die Richtung an, in welcher das 

Tin Fixierungsmittel eingedrungen ist. Vergr. 700fach. Für 
I is zr den Druck auf #/» verkl. 


beschreiben. Jetzt ist auch der Ausnahmekern in Abb. 8a III Mitte ohne 
weiteres verständlich!. Es handelt sich um eine Aufsicht auf die proximale 


1 Ebenso sind mutatis mutandis die Ausnahmskerne bei Vicia (Abb. la, 
Z. 4, 2, 17, 42) verständlich. 
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Region des Kerns. Dieser muß sich um 90° in der Ebene der Wurzellängs- 
richtung gedreht haben. Und zwar liegt, wie die Grundstruktur erkennen 





Abb.9. Allium cepa, Wurzelmeristem, FLEMMING- BENDA außer d: CHAMPY. a Schwesterkern- 
paar; die scharf umrandeten, kugeligen, distal gelegenen und die unregelmäßig und unscharf um- 
randeten, größeren, proximal gelegenen Chromocentren zeigend. b, d spät telophasische Kerne; 
in b ragen einzelne Äste in normaler Lage, in d ein einzelner nach rückwärts aus dem Kern zurück- 
geschlagen heraus; au dem Ende eines jeden dieser Äste ein Chromocentrum; ebenso an den Ast- 
enden des Telophasenstücks c. e teloph hes Ch mit dem proximal gelegenen Chromo- 
centrum. f ruhender Kern der meristematischen Zone bei proximaler, medianer und distaler Ein- 
stellung gezeichnet; vgl. hierzu die Seitenansicht a. g Kern beim Wachstumsbeginn der Zelle in 
distaler und proximaler Einstell t. A, i der proximale Chr plex zweier 
älterer Kerne. k—m Prophasen bzw. Chromosomenäste aus denselben einzeln herausgezeichnet, 
beide Chromocentrenarten vorhanden. Außer e: etwa 2000fach, alles 1440 fach. Für den Druck auf 
W/- verkl. 











läßt, eine sehr frühe Prophase vor. Wir stellen also hier bereits fest, daß 
auch bei Allium cepa die Chromocentren in Prophasen, der Definition 
„Heterochromatin‘ entsprechend, vorhanden sind. 
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Auch für die Lagegesetzmäßigkeit der Allium-Chromocentren ist die 
einfachste Erklärung die, daß jedes einzelne auf den entsprechenden 
Chromosomenstellen, also den äußersten distalen und den äußersten 
proximalen, in der Telophase ‚‚gebildet‘‘ wird oder, genauer gesagt, diesen 
bestimmt gelegenen Chromosomenstücken entspricht. 

Für die distalen Chromocentren läßt sich das auch verhältnismäßig 
leicht zeigen. Erstens an normalen, angeschnittenen Telophasen, in wel- 
chen einzelne Astenden genau verfolgt werden können (Abb. 9 c), be- 
sonders schön aber an einzelnen, sei es in normaler Lage aus dem Kern 
herausragenden (Abb. 8c unten, Abb. 9 b) oder nach hinten zurück- 
geschlagenen Ästen (Abb. 9 d), wie sie bei Allium ja bekanntlich häufig 
anzutreffen sind. Aus diesen Abbildungen — sie könnten beliebig ver- 
mehrt werden — geht eindeutig hervor, daß die eine Sorte Chromocen- 
tren, die distal gelegenen kleineren, kugeligen, scharf umrandeten, iden- 
tisch sind mit den äußersten, distalen Chromosomenenden. Wie ihre Ent- 
stehung im einzelnen erfolgt — sei es wie bei Pellia, sei es wie bei Vicia 
faba — habe ich bis jetzt nicht sicher feststellen können und muß mich 
deshalb damit begnügen, sie als besonders stark färbbare, distale Chromo- 
somenenden zu bezeichnen. Die zurückgeschlagenen Äste zeigen auch 
hier, daß die Stelle, an der die Chromocentren liegen, bestimmt wird, 
nicht etwa durch die Lage des betreffenden Chromosoms im werdenden 
Kern, sondern allein durch die Beschaffenheit des Chromosomenendes 
„an sich“ (vgl. S. 587). 

Auch die proximal gelegenen Chromocentren entstehen nicht irgend- 
wie zwischen den Chromosomen in der proximalen Region des sich bilden- 
den Zellkerns, sondern sie sind ebenso wie die distalen, stärker färbbar 
gebliebene Stücke, und zwar die Umbiegungsstellen aller oder eines Teiles 
der 14 Chromosomen (Abb. 9e). Es kann keine Frage sein, daß sie in 
älteren Kernen wahrscheinlich schon innerhalb des Meristems, zu Kom- 
plexen zusammentreten können (Abb. 9h, i und Abb. 11). Manchmal be- 
obachtet man dann eigenartige sternförmige Gebilde (Abb. 9i). Ich 
möchte sie als „Kernkappen‘ bezeichnen, weil sie dem Kern einseitig wie 
eine Kappe aufsitzen. In ihnen ist also die Gesamtheit der proximalen, 
heterochromatischen Chromosomenstücke an der Kernoberfläche ver- 
einigt. Die proximalen Chromocentren zeigen demnach gegenüber den 
Chromocentren von Pellia und Vicia faba zwei neue Erscheinungen: 
erstens werden sie an die Kernoberfläche verlagert (alle 14 heterochro- 
matischenChromosomenstücke können ja von vornherein kaum hier liegen). 
Dieser Vorgang ist bei den unten zu besprechenden Prochromosomen be- 
karnt. Während diese aber gleichmäßig über die ganze Kernoberfläche 
verteilt werden, bleiben die ebenfalls proximalen Chromocentren von 
Allium cepa dabei in der Region „ihrer Abstammung‘ liegen. Zweitens 
treten sie zu ,,Sammelchromocentren‘‘, wie man diese Kernkappen auch 
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bezeichnen könnte, zusammen. Die Kernkappen werden wir bei den im 
Anschluß an Allium zu besprechenden Pflanzen viel ausgesprochener, 
insbesondere bei Collinsia bicolor, die Sammelchromocentren vor allem 
bei Victoria regia wiederfinden. 

Ob auch in anaphasischen Chromosomen die Chromocentren schon zu 
erkennen sind, konnte ich nicht mit Sicherheit entscheiden. Wohl sieht 
man manchmal besonders stark gefärbte Chromosomenenden, sowohl 
distale (Abb. 10 a, e) als auch proximale, neben den mehr oder weniger 
stark gefärbten ,,Chromomeren“?. Aber die Bilder treten nicht so ge- 
setzmäßig auf, wie man das erwarten sollte. In Abb. 10 a und c fehlt 
die proximale starkere Farbung, was in c um so mehr auffallen muB, als 
hier die Chromomeren noch intensiv gefärbt sind. 

Oft fallen in stark differenzierten Anaphasen die intensiv gefärbten 
Trabanten auf (Abb. 10 b). Es wäre somit möglich, daß auch die Tra- 
banten hier schon heterochromatisch sind. Sie würden sich dann auch in 
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Abb. 10. Allium cepa, Wurzelmeristem; a—c CHAMPY; d, ¢ FLEMMING-BENDA. Einzelne Chromo- 
somen bzw. Chromosomenäste aus Anaphasen herausgezeichnet. ‚‚Chromomeren‘‘, .,Chromocent- 
ren‘ und Trabanten z- T. deutlich gefärbt. Vergr. 1440fach. Für den Druck auf #/» verkl. 


der Anaphase ebenso wie die Chromocentren verhalten. Die Trabanten 
in der Telophase zu verfolgen, fallt wie immer sehr schwer, doch habe ich 
in der letzten Zeit Präparate erhalten, in welchen in telophasischen Ker- 
nen, in denen die Chromosomen noch zu erkennen waren, auf der dem 
Gegenpol zugewandten Nukleolenseite eine intensiv gefärbte Kugel (im 
Falle zweier Nukleolen auf jedem eine) sichtbar ist, was mit Nawa- 
SCHINs und meinen Befunden in vollkommenem Einklang stünde. In 
fertigen Kernen wird man dann diese Nukleolenchromocentren nur 
schwer von den zahlreichen Kugelchromocentren unterscheiden können. 
(Klarere Ergebnisse über diese Frage werden bei Collinsia (S. 601) und 


1 Auf die Frage, ob im anaphasischen Chromosom Chromomeren oder wie 
SHARP will (1929) ein bzw. zwei Chromonemen vorhanden sind, einzugehen, lag 
nicht im Rahmen der Arbeit. Die von mir erhaltenen Bilder (Abb. 10 c, d) sind 
zu klar, als daß man daran denken könnte, daß durch zu starke Differenzierung 
ein Chromonema unsichtbar geworden ist. In telophasischen Chromosomen aller- 
dings (Abb. 9 e) habe ich ähnliche Bilder erhalten wie Suarr. Es wäre ja denkbar, 
daß aus einer zuerst vorhandenen Chromomerenstruktur ein (bzw. zwei) Chromo- 
nema dadurch hervorgeht, daß zwischen den einzelnen Chromomeren sich stärker 
färobare, sie verbindende Fäden bilden (vgl. auch S. 585 oben). 
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vor Allem bei Besprechung der Prochromosomen (S. 609) geschildert 
werden.) 

In diesem Zusammenhange müssen wir nochmals auf die oben er- 
wähnten Kerne in den Zellen der Zwiebelschuppenepidermis zurück- 
kommen. Mit der Nuklealreaktion! lassen sich die beiden Chromocen- 
trenarten sehr schön darstellen (Abb. 11), womit sie auch in chemischem 
Sinne als Chromatin charakterisiert sind. In a liegen nun an dem in Ein- 
zahl vorhandenen Nukleolus (Verschmelzung der zwei primären) drei der 
Kugelchromocentren, von denen zwei in den Nukleolus hinein je einen 
deutlich, wenn auch sehr schwach durch die Nuklealreaktion gefärbten 
Faden senden. Das Vorhandensein der Fäden, die, wenn auch schwache 
Nuklealreaktion, sowie ihre Lage im und nicht auf dem Nukleolus sind 
mit Sicherheit — und nicht nur an diesem einen Kern — festgestellt (b). 
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Abb. 11. Allium cepa, Zellkerne aus der Epidermis der Zwiebelschuppe. Sublimateisessig, Nukleal- 

reaktion. Dreierlei Chromocentren sind zu erkennen: Die aus den proximalen Chromosomen- 

regionen hervorgegangenen, größeren 8 h tren, die den distalen Chromosomen- 

enden entsprechenden, zahlreichen Kugelchromocentren und zwei weitere Kugelchromocentren, 

die wahrscheinlich mit den Trabanten identisch sind. Sie liegen in a zu zweit an dem einzigen 

Nukleolus, in c getrennt an je einem Nukleolus und stehen mit einem Faden in Verbindung, der 
im Nukleolus liegt. Vergr. 840fach, in b der obere Nukleolus aus c, 1440fach. 





Im Kern ¢ sind die ursprünglichen zwei Nukleolen noch vorhanden. Am 
unteren liegt ein Chromocentrum mit kurzem Faden, am oberen zwei, 
von denen bemerkenswerterweise wieder nur das eine, einen langen, am 
Ende gegabelten Faden in den Nukleolus hineinsenkt. Man kann also mit 
Sicherheit in beiden Kernen (dieselbe Beobachtung wurde auch an meh- 
reren anderen Kernen gemacht) von der Gesamtheit der Kugelchromo- 
centren jeweils zwei dadurch unterscheiden, daß sie auf dem Nukleolus 


1 Man erhält schöne Präparate auf folgende einfache Weise. Die abgezogene 
Epidermis der Oberseite wird einige Minuten in Sublimateisessig fixiert und dann 
mehrere Male gründlich in destilliertem Wasser ausgewaschen. Gleich daran an- 
schließend folgt die Hydrolyse wie üblich in n-Salzsäure, 4 Minuten bei 60°. Nach 
kurzem Auswaschen überträgt man für 1—2 Stunden in die fuchsinschweflige 
Säure und wäscht nach Vorschrift zuerst in SO,-Wasser, dann in Leitungswasser 
aus. Nun werden die Epidermisstücke mit der morphologischen Außenseite nach 
oben glatt und stramm auf dem Objektträger ausgebreitet und, nachdem das 
Wasser mit Fließpapier abgesaugt worden ist, mit 96%igem Alkohol rasch und 
vollkommen übergossen, in Alc. abs. etwa 15 Minuten entwässert und über Xylol 
in Canadabalsam eingeschlossen. 
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liegen und an einem im Nukleolus befindlichen Faden sitzen. Das vor- 
hin geschilderte Verhalten der Trabanten in der Anaphase nun macht es 
zusammen mit den übrigen, über die (kugelförmigen) Trabanten bekannt 
gewordenen Tatsachen wahrscheinlich, daß diese zwei in Verbindung mit 
den Fäden dem Nukleolus aufsitzenden Chromocentren mit den Traban- 
ten identisch sind!. In anderen als den Epidermiszellen der Zwiebel- 
schuppen, etwa der meristematischen oder ausgewachsenen Zellen der 
Wurzel, ist mir bis jetzt der Nachweis dieser mit einem Faden in Ver- 
bindung stehenden, auf dem Nukleolus liegenden Chromocentren trotz 
Verwendung der Nuklealreaktion nicht gelungen. 

Damit ist bei Allium cepa das Vorhandensein von dreierlei verschie- 
denen Chromocentren, deren Herkunft zum größten Teil aufgeklärt wer- 
den konnte, gezeigt: 1. Kugelige Chromocentren, die im allgemeinen an 
der distalen Kernoberfläche liegen, weil sie (bis auf 2) die stark färbbar 
gebliebenen, distalen Chromosomenenden sind. 2. Zwei kugelige Chromo- 
centren, welche dem Nukleolus aufliegen und wahrscheinlich mit den 
zwei Trabanten identisch sind. In Verbindung mit ihnen steht ein im 
Nukleolus befindlicher, schwache Nuklealreaktion gebender Faden. 
3. Ungleichmäßig umrandete, etwas größere Chromocentren, die an der 
proximalen Kernoberfläche liegen, weil sie den stark färbbar gebliebenen 
proximalen Chromosomenteilen entsprechen, welche teilweise zu ,,Sam- 
melchromocentren‘ sich vereinigend eine ,,Kernkappe“ bilden. 

Bereits oben wurde im Vorbeigehen erwähnt (S. 593), daß bei Allium 
cepa die Chromocentren wie bei Pellia und Vicia auch in frühen Propha- 
sen vorhanden sind. Die Figuren k und / in Abb. 9 zeigen eindeutig, daß 
hier die distalen Chromocentren auf den Chromosomen selbst liegen. In 
anderen, hier nicht wiedergegebenen Prophasen konnte ich mich davon 
überzeugen, daß dasselbe, wie zu erwarten war, auch für die proximalen 
Chromocentren gilt. Die vollkommen chromocentrenfreien Kerne 
(Abb. 8 b links, ce Mitte) sind mit ziemlicher Sicherheit als allerfrüheste 
Prophasen zu deuten. Die eben genannten Figuren machen das so gut 
wie sicher, besonders 8 c. In den beiden untersten Zellen hat eben Teilung 
stattgefunden, die jungen Schwesterzellen sind (mit Klammern kennt- 
lich gemacht) an der Nukleolen- und Chromocentrenlage leicht zu er- 
kennen. In der zweiten Zelle von oben befindet sich der Kern in deut- 
licher, sehr früher Prophase (Anordnung der Körnchen in Reihen). Es 
kann demnach keine Frage bestehen, daß der zwischen dieser Prophase 
und den beiden Schwesterkernpaaren befindliche chromocentrenfreie 
Kern demnächst in Teilung getreten wäre. 

Mit Allium cepa haben wir ein zweites Objekt kennengelernt, bei 
welchem das Auffinden der gesetzmäßigen Lagerung der Chromocentren 

ı Es sei betont, daß in dieser rein beschreibenden Darstellung der Fäden 
keine Deutung derselben — etwa als Fäden der SAT-Chromosomen — liegt. 

Planta Bd. 18. 39 
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in ruhenden Kernen zur Aufklärung ihrer Herkunft geführt hat. Auch 
hier wäre die genauere Untersuchung der Chromocentrenzahl zu diesem 
Zwecke vollkommen erfolglos geblieben. Das einzige, was sich zahlen- 
mäßig ermitteln läßt, ist die Tatsache, daß es unter den proximalen Chro- 
mocentren häufig zur Bildung von „Sammelchromocentren‘‘ kommt. Dies 
tritt möglicherweise auch bei den distalen Kugelchromocentren ein, und 
so sind vielleicht die Schwankungen in ihrer Zahl zu erklären. Außerdem 


Abb. 12. Collinsia bicolor, Wurzelmeristem, Koch- 
methode. a Späte Anaphase, b späte Telophase, 
c Schwesterkernpaar, d ruhender Kern in Seitenansicht, 
g in Aufsicht, e sehr frühe, f spätere Prophase. Vergr. 
1440fach. Für den Druck auf %/, verkl. 


wird es sehr leicht vorkommen, daß durch unregelmäßige Differenzierung 
einige der verhältnismäßig kleinen Chromocentren sich entfärben und so 
scheinbar fehlen. Die Tatsache, daß eine zahlenmäßige Analyse, wie sie 
bei Pellia gelungen ist, sich hier ebensowenig durchführen läßt wie bei 
Vicia faba, spricht nicht im entferntesten gegen die Richtigkeit der auf 
Grund der Lage und der genauen Untersuchung von Telophase und Pro- 
phase vorgenommenen Ableitung. 

2. Die Entstehung der ,,Kappenkerne‘ von Collinsia bicolor, Hordeum 
vulgare und Polemonium coeruleum. Die ‚„Strukturgestaltrelation‘‘. 

Denken wir uns die proximalen Chromocentren von Allium cepa stark 
vergrößert, so erhalten wir die eigenartigen Kerne der drei in der Über- 
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schrift genannten Arten (Abb. 12, 13, 17). Ich beginne die Darstellung 
mit der Pflanze, bei welcher ich auf diese Kerne aufmerksam wurde, und 
die ich am ausführlichsten untersucht habe, Collinsia bicolor. 

An zerzupften Wurzeln (Koch-, Heiß- oder Kaltmethode) fallen in den 
Kernen meristematischer und nichtmeristematischer Zellen ohne weiteres 
große, fast immer einseitig an der Oberfläche sitzende Chromocentren auf 
(Abb. 12 d). Lägen nicht die in den vorhergehenden Abschnitten dar- 


ME), N. 2 
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Abb. 13. Collinsia bicolor, Wurzelmeristem, FLEMMING BENDA. a Vier Schwesterkernpaare, die 
gesetzmäßige Lage der beiden Sorten von Chromocentren zeigend. Anaphasen mit den vier Tra- 
bantenchromosomen, deren vier Trabanten die distal gelegenen Chromocentren der Ruhekerne e, 
f, g bilden. Diese zeigen außerdem die proximal gelegenen Kernkappen. d Schwesterkernpaar 
mit nur je einem distalen Chromocentrum; h Kern in Aufsicht von der Kapp her g 

i spätere, k sehr frühe Prophase, 2 Kern aus ausgewachsener Zelle, beide Chromocentrensorten 
noch in charakteristischer Lage. Vergr. a 840fach, b—/ 1440fach. Für den Druck auf !%/„ verkl. 





gestellten Ergebnisse vor, so könnte man geneigt sein, an Fixierungsarte- 
fakte zu denken. Daß es sich aber keineswegs um solche handeln kann, 
läßt sich leicht an einzelnen Schwesterzellpaaren, wie sie beim Zerzupfen 
und sanftem Drücken auf das Deckglas leicht isoliert werden, erkennen. 
Die kappenbildenden Chromocentren liegen wie bei Allium cepa in der 
proximalen Kernregion (Abb. 12 c). Ist diese dem Beschauer zugekehrt, 
so ergibt sich als Zahl der Chromocentren 6—9. Genau dieselben Resul- 
tate! erhält man an Schnittpräparaten nach voraufgegangener FLEM- 


1 Über Lebendbeobachtung vgl. S. 601. 
39* 
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MING-BENDA-Fixierung. Es ist darauf zu achten, daß nicht zu stark 
differenziert wird. In jedem Schnitt lassen sich wie bei den bisher unter- 
suchten Objekten in einzelnen Zellreihen hintereinanderliegende Schwe- 
sterkernpaare auf Grund der Chromocentrenlage zusammenstellen 
(Abb. 13a). Wie bei Allium cepa sind außerdem, allerdings weniger 
zahlreiche, aber im Vergleich zum Kernvolumen größere kugelige 
Chromocentren vorhanden, die wie dort auffallend gesetzmäßig in 
der distalen Kernregion liegen (Abb. 12c,d; 13a, d—g). In einer 
früheren Arbeit (Herrz 1931) wurden sie bereits als Nukleolen ge- 
deutet. Weiter unten wird noch kurz auf sie zurückzukommen sein. 
In Kernaufsichten zählt man wie in Carminessigsäurepräparaten etwa 
7 proximale Chromocentren. Diese, sowie die kleinen kugeligen sind 
auch in den Kernen ausgewachsener alter Zellen oft noch deutlich zu 
erkennen. Die proximalen Chromocentren bilden kleine dem Kern ein- 
seitig aufsitzende Kappen, die kugeligen liegen meistens in der Nähe 
des Nukleolus (Abb. 13 e). 

Man kann zunächst den Eindruck haben, die proximalen Chromo- 
centren seien nicht eigentlich chromosomaler Abstammung, sondern ent- 
stünden sekundär in ruhenden Kernen durch Verdichtung einzelner Stel- 
len der Kernoberfläche. Dann bliebe aber unerklärt, warum sie immer 
so gesetzmäßig an der Kernbasis gebildet werden. Tatsächlich ergibt die 
genaue Untersuchung von Telophasen (sie gelang bis jetzt nur an Car- 
minessigsäurepräparaten), daß, wie auf Grund der bisher mitgeteilten Er- 
gebnisse zu erwarten war, auch diese Chromocentren von großen hetero- 
chromatischen, proximal gelegenen Chromosomenstücken abzuleiten sind 
(Abb.12b). Bis jetzt ist es mir (auch in Prophasen, vgl. weiter unten) 
nicht gelungen, festzustellen, wieviel Chromosomen an der Chromocen- 
trenbildung beteiligt sind, so daß nicht endgültig entschieden werden 
kann, ob Sammelchromocentrenbildung vorliegt, wie bei Allium cepa. 
Ich halte das aber für so gut wie sicher. Dafür spricht besonders Abb. 12d 
und g. Hier sind einzelne Chromocentren viel zu groß (in d rechts, in g 
links), als daß sie einzelnen proximalen Chromosomenteilen entsprechen 
könnten. Man vergleiche hierzu die Telophase in b. Außerdem ist die 
Gestalt des großen Chromocentrums in g gar nicht anders als durch 
Verschmelzung zustande gekommen zu verstehen. Der endgültige 
Beweis für Sammelchromocentrenbildung aus heterochromatischen 
Teilen verschiedener Chromosomen wird bei Victoria regia erbracht 
werden (S. 615). 

In Prophasen, in denen die einzelnen’ Chromosomen schon deutlich als 
solche zu erkennen sind, findet man auch die Chromocentren als proxi- 
male, heterochromatische Chromosomenstücke sichtbar (Abb. 12 f, 13 i). 
Daß nicht die dichtere Lage der Chromosomenäste am Polfeld die Hetero- 
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chromatie vortäuscht, zeigen einzelne genügend isoliert liegende Chromo- 
somen (Abb. 14). 

Auch bei Collinsia bicolor kommen in der meristematischen Zone 
„ehromocentrenfreie‘‘ Kerne vor (Abb. 12 e, 13 k). Sie wurden bei Pellia 
und in der vorläufigen Mitteilung bei einer Reihe anderer Pflanzen im 
Anschluß an die Bezeichnung analoger, bei Tieren gefundener Bilder als 
Zerstäubungsstadien bezeichnet und als Prophasen gedeutet. In Carmin- 
essigsäurepräparaten kann man die dichtere Region der Chromocentren 


omy 


Abb. 14. Collinsia bicolor, Wurzelmeristem, Abb. 15. Collinsia bicolor, lebender Kern aus 
18 Tage in Carminessigsäure, dann gekocht. intakter Wurzelspitze, die vier Trabanten- 
Zwei Chr aus spät Prophasen chromocentren zeigend. Vergr. 1440 fach. Für 
herausgezeichnet. Vergr. 1440fach. Für den den Druck auf #/% verkl. 

Druck auf #/» verkl. 
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noch deutlich wahrnehmen. Ich komme auf sie bei Besprechung der Pro- 
chromosomen noch ausführlicher zurück (vgl. auch 8. 612). 

Schließlich muß noch auf die als Trabanten angesprochenen Kugel- 
chromocentren eingegangen werden. Sie lassen sich in lebenden, unver- 
sehrten, sehr dünnen Seitenwur- ef 


a + 
zeln ersten Grades an günstig - *, =. ae 
liegenden Kernen, die hie und ° {= à 
da anzutreffen sind, einwandfrei |, « « 11, 
beobachten (Abb.15). (Hier habe 07 b N #7 
ich übrigens auch die heterochro- = b 


matischen Kappen, eben erkenn 444 16. a Oollinsia bicolor, d Thalictrum agui- 
bar gesehen.) Die Deutung als legifolium; Wurzelmeristem, Sublimateisessig, 
Trabanten scheint mir deswegen gesehen) mit den vier und zwei Trabanten am 
gesichert, weil ihre Zahl und Lage Nukleolus. Vergr. 1440 fach. 

mit derjenigen der Trabanten in der Anaphase übereinstimmt (vgl. Ab- 
bild. 13 b, c und e—g). Wenn oft nicht vier sondern nur drei Chromo- 
centren wie in g auffindbar sind, so kann das nicht weiter wundernehmen, 
fällt doch auch der gleichzeitige Nachweis aller vier Trabanten in Ana- 
phasen (ganz zu schweigen von Metaphasen) recht schwer. Anders steht 
es allerdings mit den Kernen, in welchen einwandfrei nur ein Kugel- 
chromocentrum vorhanden ist (Abb. 12c, 13d). Dieses als Verschmel- 
zungsprodukt von vieren anzusehen, geht kaum an, denn dann müßte 
dieses einzige Chromocentrum doch wohl deutlich größer sein. Wie diese 
Kerne zu verstehen sind, bleibt also aufzuklären. Daß es sich bei den 
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kugeligen Chromocentren um Chromatin auch im chemischen Sinne und 
nicht etwa um Nukleolussprossungen handelt, ergibt die Nuklealreaktion. 
In Abb. 16a ist eine Prophase vom Gegenpol aus gesehen wiedergegeben. 
Die vier am Nukleolus liegenden ‚‚Chromocentren‘“ (die ja auf Grund der 
Ergebnisse der Nawascuin-Schule sowieso als Trabanten zu deuten sind) 
zeigen wie die Chromosomen deutlich blaustichig-rote Färbung. 

Es gibt noch eine Reihe anderer Pflanzen, welche ganz ebenso aus- 
gesprochene Kappenkerne besitzen wie Collinsia bicolor. Auf Grund der 
gleich zu gebenden Erörterungen ist zu erwarten, daß sie noch bei einer 
ziemlich großen Anzahl von Pflanzen vorhanden sein müssen. Bis jetzt 





Abb. 17. Kappenkerne von: a-c Hordeum vul- 
gare; d, e Polemonium coeruleum; f, g Agapan - 
thus umbellatus (f in Aufsicht). A, i einseitig 
dichter Kern von Vicia narbonensis und die ihn 
verursachenden Li- und Lk-Chromosomen. a und 
c—e Kerne aus ausgewachsenen Zellen, b drei 
Chromosomen aus einer Telophase, d Schwester- 
kernpaa- aus dem Meristem der Wurzel, f und 
g Kerne aus jungen Pollenkörnern. Vergr. 1440fach. 
Für den Druck auf °/. verkl. Alles FLEMMING- 
BENDA außer f und g: Carminessigsäure heiß. 





konnte ich sie feststellen in folgenden Gattungen : Hordeum (Abb. 17a—c), 
Polemonium (d, e), Agapanthus (f, g), Primula, Centaurea und Lathyrus. 
Die Entstehungsweise habe ich nur bei Hordeum vulgare genauer verfolgt. 
Daß es sich auch bei diesen heterochromatischen Kappen durchwegs 
um proximal gelegene Stücke von Chromosomen handelt, steht außer 
Frage. Ihre Bildung ist, entsprechend der Verschiedenheit im Aussehen 
der Kerne sehr verschieden von derjenigen bei Collinsia und erinnert an 
die Chromocentrenentstehung bei Vicia faba. 

Auf den drei in Abb. 17 b wiedergegebenen telophasischen Chromo- 
somensätzen liegen deutlich ‚‚zweireihig‘‘ angeordnete Chromomeren, von 
denen ein Teil zu den Chromocentren des Ruhekerns wird. Wie bei Vicia 
faba sind sie größer und viel intensiver gefärbt als die übrigen. Sie liegen 
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entsprechend den Chromocentren des Kerns in der proximalen Chromo- 
somenregion und nehmen in Größe und Färbbarkeit — genau wie im 
Kern — von der proximalen nach der distalen Region hin ab. Wie die 
Verhältnisse im einzelnen zu deuten sind, müssen weitere genaueste 
Untersuchungen lehren. 

Etwas haben nun alle von mir bis jetzt beobachtete Arten mit 
Kappenkernen gemeinsam: Die ausgesprochene Symmetrie aller oder doch 
nahezu aller Chromosomen des jeweiligen Satzes (Abb.18). Bei keiner ein- 
zigen Pflanze mit mehr oder weniger stark asymmetrischen Chromo- 
somen habe ich bis jetzt solche Kappenkerne gefunden. Diese Beziehung 
zwischen Gestalt der Chromosomen und ihrer Struktureigentümlichkeit 
sei deshalb als ‚„Gestaltstrukturrelation‘‘ bezeichnet. Es ist zunächst 
unmöglich, auch nur irgend etwas darüber auszusagen, ob diese Gestalt- 
strukturrelation rein mechanisch bedingt ist, etwa dadurch, daß sich 
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Abb. 18. Metaphasen von a Polemonium coeruleum, b Collinsia bicolor, c Hordeum vulgare. 
Bei allen drei Arten sind die Chromosomen zum größten Teil symmetrisch (viele Äste in Aufsicht). 
a, b NAWASCHINS Gemisch, c FLEMMING-BENDA. Vergr. 1440fach. Für den Druck auf ?/x verkl. 


die im proximalen Chromosomenende in der Telophase dichter beieinan- 
der liegenden Äste nicht so gut ausbreiten können wie die freien distalen, 
und so stärker färbbar bleiben, oder mit der starken Symmetrie eines 
Chromosoms irgendwelche unbekannte physiologische, die Struktur in 
der proximalen Region bedingende Eigenschaften verbunden sind. Gegen 
die erste Möglichkeit spricht die Tatsache, daß es Pflanzen mit ebenso 
scharf ausgeprägten symmetrischen Chromosomen gibt, die keine Spur 
von Kernkappen bilden. Zu diesen gehören z. B. Allium victoriale und 
Drosophyllum lusitanicum. Auch in dieser Frage sind weitere Unter- 
suchungen an verschiedenen Arten, die Kappenkerne und ausgesprochene 
Unterschiede in der Länge und Breite ihrer symmetrischen Chromosomen 
besitzen, notwendig. 

Im Verlauf der Untersuchung fand ich noch einen weiteren Typus von Ker- 
nen, der den Kappenkernen bei oberflächlicher Betrachtung ähnlich, zum Teil 
aber sicher ganz anders zu erklären ist, als diese. Es ist meines Wissens bisher nie 
in Betracht gezogen worden, daß bei allen den Pflanzen, bei weichen die Summe 
der die distale Kernregion bildenden Chromosomenaststücke erheblich geringer 
ist, als die Summe der Aststücke, welche die proximale Region bilden, diese 
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infolgedessen eine viel dichtere Struktur besitzen muß, als die distale Kernregion. 
Diese größere Astanzahl in der proximalen Kernregion kann auf zweierlei Art und 
Weise zustande kommen. Entweder, es sind außer langen Chromosomen noch 
eine Anzahl höchstens halb so langer vorhanden, oder alle, bzw. der größere Teil der 
Chromosomen sind asymmetrisch in der Weise, daß die kürzeren Äste höchstens 
halb so hoch sind wie die langen Äste. Beide Möglichkeiten können natürlich gleich- 
zeitig in demselben Chromosomensatz verwirklicht sein. Beispiele sind in jeder 
der zahlreichen die Chromosomengestalt behandelnden Arbeiten zu finden. So 
bildet Svesunıkova (1927) für Vicia narhonensis ein Haploidiogramm ab, das 
annähernd durch folgende Formel wiedergegeben wird: 
1Ll 111 1Lk 21k 2kk 

Es ist ohne weiteres ersichtlich, daB die obere Kernhälfte hôchstens aus ein 
halb so vielen Ästen gebildet wird wie die untere, was die Anaphase in Abb. 17h 
veranschaulicht. Und in der Tat zeigen alle Kerne des Meristems und auch der 
außermeristematischen Zone die proximale Region viel dichter gekörnelt als die 
distale (Abb. 17 i). Der asymmetrisch chromatische Kern kommt also in diesem 
Falle nicht dadurch zustande, daß proximale Chromosomenstücke keine telo- 
phasische Rückbildung erfahren, sondern einfach durch die annähernd doppelt 
so große Chromosomen-Astmenge in der proximalen Kernregion. Es ist übrigens 
möglich, daß außerdem noch wie bei Hordeum (Abb. 17 b) Stückchen proximaler 
Chromosomenäste sich heterochromatisch verhalten. Das würde im Zusammen- 
hang mit der Heterochromatie bei symmetrischen Chromosomen vielleicht doch 
für die mechanische Bedingtheit in beiden Fällen sprechen. Man müßte also genau 
feststellen, ob bei solchen Kernen, deren proximale Region durch eine deutlich 
größere Astanzahl gebildet wird, die asymmetrische Chromatie immer durch 
Heterochromatie in dieser Region verstärkt wird. 


C. Lactuca denticulata, Thalictrum aquilegifolium, 
Dianella coerulea, Crepis virens. Die heterochromatische Natur der 
sogenannten ,,Prochromosomen“ und der Trabanten. 

Um Chromocentren der Art, wie sie in den vorhergehenden Abschnit- 
ten analysiert wurden, hat man sich, wenn wir von der angeführten Arbeit 
LUNDEGARDHs (l. c.) absehen, die zu einem falschen Ergebnis bezüglich 
der Entstehung führte, so gut wie gar nicht gekümmert. Das liegt, ab- 
gesehen davon, daß man die gesetzmaBige Lage dieser Chromocentren im 
Kern nicht erkannte und an die genaue Untersuchung von Telophasen 
nicht dachte, vor allem an der Zahl, in welcher sie bei den meisten Arten 
auftreten: Sie variiert oft, in anderen Fällen ist sie überhaupt nicht genau 
festzustellen und steht in keiner Beziehung zur Chromosomenzahl. ,,All- 
gemeine Aufmerksamkeit erweckten“, so sagt TISCHLER in seiner Karyo- 
logie (1921/22), ,,die Chromocentren aber erst, als ROSENBERG (1904) 
darauf hinwies, daß sie in manchen Fällen in konstanter Zahl auftreten 
können, und zwar in der nämlichen wie die Chromosomen bei der Kern- 
teilung.‘ 

Aus meinen bisherigen Untersuchungen geht hervor, daß die Analyse 
gerade der Chromocentrea, die mit der Zahl der Chromosomen nicht über- 
einstimmen (Pellia u. a.) und deren Zahl nicht genau ermittelt werden 
kann (Vicia faba, Allium cepa), neue Aufschlüsse über die Beziehungen 
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zwischen Kern und Chromosomen und über die Struktur der Chromo- 
somen in ihrer Längsrichtung gebracht hat. Bei allen diesen Chromo- 
centren handelt es sich nicht um ‚sekundäre‘‘ mehr oder weniger zu- 
fällige ,,Chromatinanhaufungen“ oder ,,Luxuserscheinungen‘‘, sondern 
um ganz gesetzmäßig an bestimmten Stellen einzelner oder aller Chromo- 
somen in der Telophase (bzw. auch Anaphase und sogar Metaphase — 
Pellia Necriana, unveröffentlicht —) sichtbar werdende und im Ruhe- 
kern weiterbestehende Gebilde. 

Umgekehrt ist das Wesen der ,, Prochromosomen“ also jener Chromo- 
centren, welche dadurch gekennzeichnet sind, daß sie 1. in derselben oder 
wenigstens annähernd derselben Zahl wie die Chromosomen auftreten, 
2. in einer homogenen und nicht gekörnelten oder netzartigen Grund- 
struktur liegen, und 3. wahrscheinlich ausschließlich (wie schon RosEn- 
BERG erkannte und später GRÉGOIRE und andere bestätigten) nur bei 
kleinchromosomigen Pflanzen vorkommen! (vgl. außerdem die Zu- 
sammenstellung bei Hertz 1929), fast von allen Forschern verkannt 
worden, trotzdem sie gerade ‚allgemeine Aufmerksamkeit erweckten.‘ 

Nur GRÉGOIRE hat sich über die Entstehung der Prochromosomen 
eine richtige Vorstellung gebildet. Sie ist aber in ihrer wesentlichen Be- 
sonderheit unbeachtet geblieben und wird in Lehr- und Handbüchern 
zum Teil nur kurz gestreift oder gar nicht besprochen. GREGOIRE ver- 
tritt mit anderen Forschern, z. B. ROSENBERG und LAIBACH, die aber 
Telophasen gar nicht oder nur ungenau untersucht haben, die Ansicht, 
daß die Prochromosomen in der Telophase aus den Chromosomen ent- 
stehen. Nach ibm sind die ,, Prochromosomen“ aber nicht ganze Chromo- 
somen, wie ROSENBERG und LAIBAcH wollen, sondern nur ‚les parties 
centrales ou médianes“. Ich hatte in meiner vorläufigen Mitteilung 
(1929) angenommen, daß GRÉGOIRE hierunter den mittleren Teil eines 
Chromosoms in seiner gesamten Längsrichtung versteht (also gleichsam 
das Mark) und nicht erkannt, daß er vielmehr ein in Bezug auf die Längs- 
richtung des Chromosoms median oder central gelegenes Stück damit 
meint, also das was man heute (gleichgültig ob symmetrische oder 
asymmetrische Chromosomen vorliegen) als die Gegend der ,,Ansatz- 
stelle‘‘ der ,,Spindelfasern‘‘ oder am besten kurz als die proximale Region 
bezeichnet. Meine Angaben über die Entstehungsweise der Prochro- 
mosomen bestätigen also die Richtigkeit der Auffassung GRÉGOIRES, 
zu welcher er auf Grund der Untersuchungen seines Schülers Mano 
schon im Jahre 1907 gekommen war. Während der Drucklegung der 
vorliegenden Arbeit erschien eine neuerliche Veröffentlichung GRr£- 
GOIRES (1932), in welcher er auf Grund von noch im Gang befindlichen 
Untersuchungen von DouTRELIGNE (an demselben Objekt, auf welches 

1 Womit aber nicht gesagt ist, daß stets wenn kleine Chromosomen vorhanden 
sind, auch Prochrosomen gebildet werden. 
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sich zum Teil auch meine Angaben bezogen, Impatiens Mathildae) die 
Richtigkeit seiner und meiner Ansicht nochmals betont entgegen der 


a? 





b 
Abb. 19. Lactuca 
Kochmethode. 


Für den Druck auf ?/x verkl. 


e 
ra a 
ù #9 


denticulata, Wurzelmeristem, 
. a Prophase, b Anaphase, c telo- 


. büchern und auch einschlägigen 


Kritik, die Kuan (1929) an mei- 
nen Befunden geübt hat. Hier- 
auf wird unten zurückzukommen 
sein. 

GREGOIRE ist sich seinerzeit 
offenbar nicht bewußt geworden, 
daß er damit eine qualitative 
Verschiedenheit von Chromoso- 
men in ihrer Längsrichtung auf- 
gefunden hatte, wenigstens weist 
er nicht darauf hin (vgl. auch 
S. 614/15). So ist es wohl zu 
erklären, daß in Lehr- und Hand- 


Arbeiten immer nur von Prochro- 


mosomen als kurz von Chromosomenstücken!, die keine telophasische 
Rückbildung erfahren haben, gesprochen wird, wobei man sich keine 





Rechenschaft darüber zu 
geben versucht, um was 
für Stücke es sich handelt, 
und mit keinem Worte 
erwähnt, daß GREGOIRE 
diese bereits definiert 
hatte als ‚les parties cen- 
trales ou medianes‘‘, und 
das heißt doch in Bezug 
auf die Längsrichtung des 
Chromosoms bestimmt ge- 
legene Stücke. 

Im folgenden unter- 
suche ich nun nochmals, 


Abb. 20. Lactuca at nme Wurzelmeristem, Carmin- so genau wie das bei der 


essigsäure, heiß. a,b 
Aufsicht. 


Kerne in Seitenansicht, c und d in 
In allen Kernen nicht mehr als 8 große und 


Kleinheit der Kerne mög- 


2 kugelige Trabant tren, die in den beiden ]jch ist, die ,, Prochromo- 





Seitenansichten zusammen für sich oberhalb des Nukleolus 
liegen; c ist vom Pol aus gesehen, die Trabantenchromo- SOMen 


‘ von Lactuca den- 


centren erscheinen deshalb bei tiefer Einstellung, d ist vom ticulata und Thalicirum 


er- 





Gegenpol aus gesehen, die zwei Trab 


scheinen deshalb bei hoher Einstellung. Vergr. 1440fach. aquilegifolium, wobei we- 


Für den Druck auf */; verkl. 


„Prochromosomen‘“, 


sentliche, die Zahl der 


ihre Lagerung in jungen Kernen, sowie die Pro- 


phasen betreffende Ergebnisse mitzuteilen sein werden. In engem Zu- 


1 Soweit die betreffenden Autoren sie nicht als ganze Chromosomen auffassen. 
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sammenhang hiermit stehen die Trabanten. Schließlich sollen noch die 
Monokotyle Diamella coerulea, sowie Crepis virens einer kurzen Prü- 
fung unterzogen werden. 

1. Lactuca denticulata, Thalictrum aquilegifolium. Die Zahl der 
Chromocentren stellt man am besten an mit der Koch- oder Heiß- und 





2 Abb.21. Lactuca denticulata, Wurzelmeristem. Alles FLEMMING 
[ BENDA, außer 1: NAWASCHINS Gemisch; die Pfeile in a und d zei- 
— gen die Richtung an, in der das Fixierungsmittel eingedrungen ist. 

a 14 ruhende Kerne auf Grund der Chromocentrenlage als Schwester- 

/ + kernpaare zusammenstellbar(}). In der distal 1 Region z. T. die 
Trab + i, 





entren zu sehen; b junges Schwesterkernpaar mit 

je einem Trabantench trum auf je einem Nukleolus, c Stück 

= einer Prophase, zwei Chromosomen ohne heterochromatische Enden 

w a (vgl. auch die Prophase in Abb. 19a), d frühe Prophase, e Kern aus 

4 wachsender, f—i Kerne aus ausgewachsenen Zellen. Alle in Seiten- 

ansicht außer h, dieser in Aufsicht. In e—g und i die Ch tren deshalb einseitig im Kern 

erscheinend; k, 1 Kerne in Aufsicht mit 7 und 8 Chromocentren (in ! außerdem noch ein 

Trabantenchromocentrum; m die 10 Chromosomen. Vergr. a 840fach, b-m 1440fach. Für den 
Druck auf #/ verkl. 








Kaltmethode (vgl. Technik S. 576) erhaltenen Präparaten fest (Abb. 19, 
20, 22). In Schnittpräparaten sind die Kerne sehr klein, und die genaue 
Zählung bereitet vor allem bei Lactuca denticulata Schwierigkeiten 
(Abb. 21). Daß die Chromocentrenzahl mit der Chromosomenzahl 10 
bei Lactuca denticulata (Abb. 21 m), 14 bei Thalictrum aquilegifolium 
(Abb. 22 i) annähernd übereinstimmt, läßt sich ohne weiteres ermitteln. 











608 E. Heitz: 


Zunächst fällt nun auf, daß die Zahl bei Lactuca denticulata oft hinter der 
Chromosomenzahl zurückbleibt, ganz im Gegensatz zu Thalictrum 
aquilegifolium, wo sie im Widerspruch zu den Angaben Kunns (l. c.), 
meistens höher als diese ist. Was ergibt sich bei genauerer Betrachtung, 
und wie sind diese Befunde zu erklären? 

Bei Lactuca denticulata zählt man, in allerdings ziemlich seltenen 
Fällen, tatsächlich 10 Chromocentren (Abb. 20 c). Sie sind verschieden 
groß; zwei fallen durch ihre Kleinheit und kugelige Gestalt auf. Auch 
dann, wenn einwandfrei weniger als 10 Chromocentren festzustellen sind, 
9 (Abb. 20a, b) oder 8 (d), findet man doch immer diese zwei kleinen 
Kugelchromocentren. Sie geben, wie auf Grund der intensiven Färbung 
mit Carminessigsäure nicht anders zu erwarten war, deutliche Nukleal- 
reaktion!, genau so wie die übrigen großen Chromocentren. Bei der 
Durchmusterung zahlreicher Kerne wird man bald gewahr, daß die 
zweierlei Chromocentren eine bestimmte Lagerung zueinander auf- 
weisen. Die in Abb. 20 a und b wiedergegebenen Kerne sind von der 
Seite gesehen (in Bezug auf die Wurzellängsrichtung), c und d in Aufsicht. 
Das ergibt sich ohne weiteres an Zupfpräparaten an einzeln oder im Ver- 
band zu wenigen isolierten Zellen und wird an Schnittpräparaten be- 
sonders klar, sobald man sich vom Vorhandensein der zwei kleinen 
Chromocentren vorher mit der Kochmethode überzeugt hat. In Schnitt- 
praparaten, Abb. 21 a, sind diese kleinen Chromocentren nämlich nur sehr 
schwer zu erkennen. Die Gesamtsituation, wie wir sie nun schon oft 
kennengelernt haben, zeigt: Die großen Chromocentren liegen immer 
mehr oder weniger ausgesprochen an der Kernbasis und müssen proxi- 
malen Chromosomenenden entsprechen, die zwei kleinen (in sechs Kernen 
in a je beide vorhanden) liegen distal auf dem Nukleolus und können 
nichts anderes sein als die Trabanten, die vom Nukleolus emporgehoben 
wurden. 

Die Übereinstimmung der Chromocentrenzahl mit der Chromosomen- 
zahl ist also eine rein zufällige. Nur 8 der 10 Chromosomen liefern mit 
ihren proximalen Zonen die 8 größeren Chromocentren, die Trabanten 
die zwei kleinen, kugeligen (vgl. hierzu noch die jungen Schwesterkerne 
in Abb. 19c und 21 b sowie die Prophasen in 19 a und 21 c). Es würde 
eine Wiederholung aller bisheriger Auseinandersetzungen bedeuten, 
wollten wir hier noch auf Einzelheiten eingehen. Das Notwendige findet 
man in der Legende zur Abbildung. 


1 Diese Präparate stellte ich auf folgende einfache Weise her: Fixierung der 
sehr dünnen Würzelchen in Sublimateisessig während 5 Minuten. Weiterbehand- 
lung wie oben beschrieben (vgl. Anm. S. 596). Man untersucht dann die ganzen 
Wurzeln direkt in einem Tropfen fuchsinschwefliger Säure (also ohne vorheriges 
Waschen), nachdem zwecks Isolierung der Zellen auf das Deckglas ein sanfter 
Druck mit der Nadel ausgeübt worden ist. 
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Sollte man noch an der Identität der Kugelchromocentren mit den 
Trabanten zweifeln, so überzeugt hiervon die Untersuchung von Thalic- 
trum aquilegifolium. Hier sind die Trabanten größer. In Schwester- 
kernen, die in Präparaten, welche mit der Heißmethode oder Kalt- 
methode hergestellt wurden, leicht in zusammenhängend isolierten 
Schwesterzellen auffindbar sind (Abb. 22 a, b), zählt man nicht 14 Chro- 
mocentren entsprechend der Chromosomenzahl (Abb. 22i), sondern 16. 
Wie bei Lactuca denticulata fallen zwei kleinere auf. Sie wären aber hier 
nicht immer ohne weiteres (an der Größe) von den übrigen zu unter- 
scheiden (Abb. 22b untere Zelle), wenn sie nicht außerden wie bei 
Lactuca denticulata gesetzmäßig oben im Kern auf dem Nukleolus lägen. 
Das erkennt man an jungen Kernen, in denen die großen 14 Chromo- 
centren noch nicht regelmäßig über die Kernoberfläche verteilt sind, be- 
sonders gut (Abb. 22 d—f). Bemerkenswert ist ferner noch die Gestalt 
der zwei kleinen Chromocentren, wie sie Abb. 22a (unterer Kern) und b 
(beide Kerne) erkennen läßt. Hier sind sie nicht kugelig, sondern deut- 
lich länglich und eckig; und das entspricht ganz der Gestalt der Traban- 
ten, wie sie in Metaphasen oft hervortritt (Abb.22 i). Sollte man trotz 
allem an der Identität dieser zwei Chromocentren mit den Trabanten 
zweifeln, so müßte man auf eine Erklärung ihrer Zahl und Lage ver- 
zichten. Denn wie die Prophasen zeigen (Abb. 22 g, h), besteht kein 
Grund dafür, sie etwa als heterochromatische distale Chromosomenenden 
anzusehen, die von dem proximalen Heterochromatin durch die euchro- 
matischen Stücke getrennt sind !. 

Die 14 großen Chromocentren von Thalictrum aquilegifolium, die also 
hier mit der Chromosomenzahl übereinstimmen, sind wie bei Lactuca 
denticulata und anderen in der vorläufigen Mitteilung 1929 bereits unter- 
suchten Pflanzen weder ganze Chromosomen noch irgendwelche un- 
definierbaren Teile derselben, sondern, wie ihre ebenfalls basale Lage in 
Schwesterkernen, in Schnittpräparaten (Abb. 23) und Zupfpräparaten 
(Abb. 22 d—f) anzeigt, die proximalen Chromosomenteile. Bei der 
verhältnismäßigen Größe der Chromosomen läßt sich deren Rück- 
bildung in Telophasen einwandfrei, wenn natürlich auch selten, fest- 
stellen. In Abb. 24a (Schnittpräparat) sind die euchromatischen Äste 
schwach, aber sicher noch als solche zu erkennen. 

Entsprechend treten auch in den prophasischen Chromosomen von 
Thalictrum aquilegifolium Heterochromatin und Euchromatin scharf 


1 Hieraus geht hervor, daß der Schlußteil der Definition, welche neuerdings 
GRÉGOIRE (1932) von den Prochromosomen (euchromocentres, chromocentres 
veritables) gegeben hat (S. 1436), nämlich, daß die Zahl derse!ben niemals höher 
sei, als die Chromosomenzahl, eine ganz genaue Analyse der Herkunft der jeweils 
etwa vorhandenen „überzähligen‘“ Chromocentren untedingt notwendig macht. 














610 E. Heitz: 


hervor (Abb. 22 g—1 und Abb. 24 cy. Außerdem ist die achromatische 
Spalte oft sehr schön als solche zu erkennen (Abb. 22h, k links und 
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Abb. 22. Thalictrum aquilegifolium. Wurzelmeristem; Carminessigsäure kalt, 48 Stunden. a, 
b 2 Schwesterkernpaare mit je 16 Chromocentren; 2 davon, die Trabant tren, sind 
deutlich kleiner als die anderen und liegen nahe zusammen, immer ausgesprochen in der distalen 
Kegion, dem Nukleolus auf; c späte Anaphase, d—f spät telophasische Kerne, in welchen außer 
den Hauptchromocentren überall die zwei Trabant tren in der charakteristischen, 
distalen Lage vorhanden sind. Im Gegensatz zu a und b liegen auch die Hauptchromocentren 
alle auf einer Kernseite, der proximalen. Die euchromatischen Chromosomenstücke besonders in 
d und e zu erkennen. 9, h Prophasen mit je 14 z. T. nur an der Umbiegungsstelle heterochro- 
matischen Chromosomen. Außerdem in beiden Kernen die zwei Trabanten; k, L prophasische 
Chromosomen, einzeln herausgezeichnet. i Metaphase. Vergr. 1440fach. Für den Druck auf 
%o verkl. 
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Abb. 24c). Auch bei Verwendung der Nuklealreaktion (16 b) sind die 
euchromatischen Enden hier und da noch deutlich sichtbar und wie in 
den Zupfpräparaten (Abb.22g, 





h) sind auch die beiden Tra — u 
banten gefärbt. Wie bei allen ‘ \ | 
bisher besprochenen Pflanzen { A { \ 
kommen bei beiden Arten im {~~ | 

Meristem nahezu homogene er she € | 
Kerne vor, die aber bei Ver- € | \ \ 
wendung von Carminessig- | set à |__| 
säure die Chromocentren eben |! #2" e* 
noch erkennen lassen. Siewur- | 5 +: | \ 
den in der vorläufigen Mittei- {| ~ À — os | 
lung bereits für Impatiens { } — u @. 
Mathildae beschrieben, abge- > @> : > 


bildet und als Zerstäubungs- — J 
stadien bezeichnet (vgl. auch \ 
S. 601 und 612). 

Die Analyse der ,, Prochro- 
mosomen‘ von Lactuca denti- 


culata und Thalictrum aquile- — 
“4 7: . : Abb. 23. Thalictrum aquilegifolium, Wurzelmeristem, 
gifolium zeigt, daß man bei CHAMPY. Kernpaare (}) auf ser oon späten Telophase 


der Beurteilung der Zahl, in rechts oben; gesetzmäßig einseitige Lage der Chromu- 
: à centren in der proximalen Region. _ Rechts unten Kern 
welcher sie auftreten, äußerst in Aufsicht. Z. T. zwei Trabant tren in der 


vorsichtig seinmuß. Die Über- distalen Region sichtbar. Vergr. 840fach. Für den 
2 ® Druck auf 1/2 verkl. 
einstimmung der Chromocen- 
trenzahl mit der Chromosomenzahl ist allein kein Beweis dafür, daß 
sämtliche Chromosomen zu Chromocentren werden. Die Zahlenüberein- 
stimmung kann eine rein zufällige sein € 
(Lactuca denticulata). Die Zahl der ,, Pro- Eur 
chromosomen“ kann durch gegebenen- Fand 
falls vorhandene heterochromatische x 
Trabanten iiber die Chromosomenzahl ws 
erhöht erscheinen (Thalictrum aquilegi- 41. 24. Thalictrum aquilegifolium, wie 
folium). Jeder einzelne Fall bedarf Abb. n° Frühe re Feen 
rochen proximaler . 
deshalb genauer Untersuchung. GR£- pren nn 7 20 Sites + 
GOIRES und meine Auffassung, die noch schwach zu erkennen. b Schwester- 


kernpaar, außer den proximalen Chromo- 


„Prochromosomen‘“ im engeren Sinne, centren in der distalen Region die Tra- 
entren; c  prophasisches 
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also die Trabantenchromocentren aus- ¢hromosom, nur in der proximalen Region 
genommen, entsprächen proximalen heterochromatisch. Vergr. 1440fach. 
Chromosomenstücken, muß in vollem Umfange aufrechterhalten werden. 
Hier sei auf die Kunnsche Kritik (1929) an meiner vorläufigen Mit- 
teilung eingegangen. Was die Ergebnisse, welche KuHN an Thalictrum 
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aquilegifolium erhalten hat, betrifft, so zeigt sich 1. die Zahl der Chromo- 
centren beträgt nicht 14, wie er angibt, sondern 16. 2. Telophasen 
und junge Kerne hat er nicht genau genug untersucht und die proximale 
Lage der 14 Chromocentren, wie alle Forscher bisher, nicht erkannt 
(vgl. S. 614). Darauf ist es zurückzuführen, daß er nicht nachweisen 
konnte, ‚daß es bestimmte Teile von Chromosomen sind, die in der 
Telophase erhalten bleiben“. 3. Auch die Chromosomen in der Prophase 
hat er nicht genau genug untersucht bzw. nicht richtig differenziert, denn 
diese sind nicht einfach wurstartige Gebilde, wie er sie zeichnet, sondern 
in Heterochromatin, Euchromatin und die achromatische Spalte ge- 
gliedert. Da dieses Heterochromatin wie bei Pellia, wie bei allen in der 
vorläufigen Mitteilung und in dieser Arbeit untersuchten Pflanzen an der 
Stelle der prophasischen Chromosomen liegt, an welcher die Chromo- 
centren in der Telophase gebildet werden, ist die Gleichsetzung von 
Heterochromatin und Chromocentren in morphogenetischer Hinsicht be- 
rechtigt. Der Haupteinwand Kuuns: „Da den Chromocentren der Telo- 
phase nichts in der Prophase entspricht, können sie kein Heterochroma- 
tin im Sinne der Herrzschen Definition sein‘, ist hinfällig. 

Kuxx (und ebenso GEITLER 1929b) hat außerdem übersehen, daß 
ich in beiden in Frage stehenden Arbeiten (Herrrz 1928 und 1929) aus- 
drücklich hervorgehoben und durch Abbildungen belegt habe, daß so- 
wohl bei Pellia (1928, Abb. 13 c) als auch bei Phanerogamen mit Chromo- 
centren bzw. Prochromosomen (1929, Taf. I, Abb. 12) diese nicht in der 
Form erhalten bleiben, in welcher sie in der Telophase erscheinen. Viel- 
mehr sind in ‚jedem genauer untersuchten Falle‘, bevor ein Kern in die 
Prophase tritt, die Zerstäubungsstadien vorhanden, die dasselbe sind wie 
Kunrns chromocentrenfreie Prophasen. (Es ist selbstverständlich, das 
wurde oben schon betont, daß in Schnittpräparaten nach FLEMMING- 
BENDA-Fixierung die in Betracht kommenden Kerne nahezu homogen 
erscheinen.) Wenn KUHN am Schlusse seiner Zusammenfassung sagt, 
daß die Bildung der Chromosomen nicht direkt aus den Chromocentren 
erfolgt, so ist das also eine volle Bestätigung meiner Auffassung, mit 
welcher ich doch gerade der ‚bisher allgemein üblichen“ (KuHN) ent- 
gegengetreten war. Denn ich betonte ausdrücklich ,,. . . daß die merk- 
würdige, für die weitere Erkenntnis des Wesens der Chromocentren ver- 
hängnisvolle, auch in neuesten Arbeiten‘ — hierzu gehört die von KUHN 
1928 veröffentlichte — ‚und zusammenfassenden Darstellungen . . . 
vertretene Anschauung, daß die Chromocentren Bildungscentren der 
Chromosomen seien“, falsch ist. 

Aus dieser Auseinandersetzung, sowie den oben (S. 605) angeführten, 
soeben veröffentlichten Ergebnissen GRÉGOIRES geht hervor, daß die Be- 
merkung REUTERS (1930), man müsse sich nach den Darstellungen KUHNs 
meinen Angaben gegenüber ‚sehr skeptisch verhalten‘, sehr verfehlt ist. 
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2. Dianella coerulea. Daß auch bei kleinchromosomigen Mono- 
kotylen in den Fällen, wo ,,Prochromosomen“ vorhanden sind, diese 
heterochromatische, proximal gelegene Chromosomenstücke sind, sei an 
einem Beispiel in aller Kürze gezeigt. Bei Dianella coerulea findet man 
die ,,Prochromosomen“ genau so einseitig in telophasischen Kernen ge- 
lagert wie bei Lactuca denticulata und Thalictrum aquilegifolium 
(Abb. 25 c), und entsprechend zeigen die prophasischen Chromosomen 
(Abb. 25 d) das Heterochromatin in der proximalen Region. Bemerkens- 
wert ist, daß die ,,Prochromosomen“ verschieden groß sind (Abb. 25 a), 
und dementsprechend findet man auch in Prophasen die heterochromati- 
schen Stücke bei den einzelnen Chromosomen verschieden groß (Abb. 25b). 
Bei Dianella kommen in älteren Kernen sehr wahrscheinlich auch Chro- 
mocentren vor, die erst in diesen und nicht schon in Telophase entstehen. 
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Abb. 25. Dianella coerulea, Wurzelmeristem, CHAMPY; a Ruhekern in Aufsicht, b Prophasenstiick, 

c späte Telophase mit Chromocentren an den voneinander abgewandten Kernseiten ; d einzelne 

prophasische, an den Umbiegungsstellen het h tische Chr Vergr. 1440fach. Für 
den Druck auf '/2 verkl. 





Daß Chromocentren zweierlei Ursprungs sein können, hat ja bereits 
LUNDEGARDH angegeben und in der oben angeführten Arbeit auch 
Kuax. Es ist sehr wohl möglich, daß das noch vielfach vorkommt. Auf 
Grund meiner bisherigen Ergebnisse scheint mir aber die telophasische 
Herkunft der meisten Chromocentren gesichert. Ob, was natürlich 
durchaus möglich ist, auch die sekundär entstandenen Chromocentren 
von bestimmten Stellen der ja auch im Ruhekern vorhandenen Chromo- 
somen abzuleiten sind, wird sich schwer, wenn überhaupt nachweisen 
lassen. Viel anfangen läßt sich mit diesen sekundären Chromocentren zu- 
nächst nicht, wo wir über ihre Herkunft gar nichts wissen (vgl. auch 8. 626). 

AlsProchromosomen hat man die soeben analysierten Chromocentren 
(von den chromocentrischen Trabanten sei hierbei abgesehen) deshalb 
bezeichnet, weil man sie als Vorläufer der metaphasischen Chromosomen 
im ruhenden Kern und in der Prophase ansah, oder sie als Chromatin- 
centren deutete, von welchen aus die Chromosomen sich bilden. Da sie 
aber — ebensowenig wie die übrigen in dieser Arbeit untersuchten 

Planta Bd. 18. 40 
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Chromocentren — weder ganzen Chromosomen entsprechen, noch Aus- 
bildungscentren derselben darstellen, vielmehr einfach ihre heterochro- 
matischen, proximalen Stücke, ist die Bezeichnung Prochromosomen 





Abb. 26. Crepis virens, Wurzel- 

,  FLEMMING- BENDA ; 
a Kerne aus ausgewachsenen 
Zellen mit einseitig gelagerten 
Chromocentren. b 10 Kerne auf 
Grund der Telophase am unteren 
Ende der Zellreihe als zusam- 
mengehörende Schwesterkerne zu 
erkennen. Vergr. a 1440fach, 
b 840fach. Für den Druck auf 

1/20 verkl. 


nicht mehr angebracht. Eine passende Neu- 
benennung wird im Zusammenhang mit der 
Einteilung der Chromocentren, wie sie die Ana- 
lyse jetzt ermöglicht, weiter unten (vgl. S. 628) 
erfolge:.. 


Zum Schluß unserer Auseinandersetzungen über 
die Entstehung der Prochromosomen sei noch zu 
den in der Literatur vorliegenden Angaben über die 
einseitige Lage von Chromocentren Stellung genom- 
men. Diese Lage konnte begreiflicherweise bis jetzt 
nicht erklärt werden, oder sie wurde als Fixierungs- 
artefakt angesehen. RosENBERG (1907) — und vor 
ihm haben das nach seinen Angaben offenbar schon 
STRASBURGER und MURBECK bei Alchemilla beob- 
achtet — gibt an, daß in den Pollenmutterzellen 
von Hieracium venosum die bei dieser Art vorhan- 
denen Prochromosomen sehr ausgesprochen einseitig 
in den Kernen liegen, und zeigt das durch eine Reihe 
eindeutiger Abbildungen (Taf. VII, Fig. 2—4). Er 
vermutet (1. c. S. 403), daß diese Erscheinung viel- 
leicht dafür spricht, daß die später in diesen Zellen 
eintretende Synapsis „wenigstens zum Teil kein Arte- 
fakt sei“. Die einseitige Lage der Chromocentren 
wird also nicht erklärt, sondern lediglich zur Deutung 
der Synapsis als eines nicht durch Fixierung hervor- 
gerufenen Stadiums herangezogen. (Diese Deutung 
wird man heute, wo es als gesichert gelten kann, 
daß die Synapsis tatsächlich ein Fixierungsprodukt 
ist, wohl kaum mehr gelten lassen.) Auf Grund der 
Ergebnisse der vorliegenden Arbeit wird die einsei- 
tige Lage der Chromocentren, welche ROSENBERG 
bei Hieraci beobachtet hat, natürlich 
ohne weiteres verständlich: Es sind die proximal ge- 
legenen, heterochromatischen Stücke der Chromo- 
somen. 

Ein anderer Forscher, DE SMEET (1914), beschäf- 
tigt sich etwas ausführlicher mit der einseitigen Lage 
der Chromocentren, welche er bei Crepis virens fest- 
stellen konnte. Er sagt in der Diskussion (1. c. S. 368): 
„Il nous reste à toucher un dernier point: comment 
expliquer la répartition unilatérale des prochromo- 
somes dans les noyaux du Crepis virens? Nous ne 
sommes pas à même de rendre compte parfaitement 





de ce phénoméne. Il nous parait clair cependant qu’il est en rapport avec le 
mode de groupement des chromosomes dans le tassement polaire.‘ Das besagt 
nicht viel. Es ist merkwürdig, daß pe Smegr die Erklärung für die einseitige 


Lagerung der Chromocentren nicht finden konnte. Seine Arbeit ist aus der Schule 
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GRE£GOIREs hervorgegangen, aus welcher auch diejenige Manos stammt, auf 
dessen Angaben sich GRÉGOIRE stützt, wenn er (1907) die richtige Ansicht ver- 
tritt, daß die Prochromosomen „les parties médianes ou centrales“ der Chro- 
mosomen seien. Denn hierin liegt ja die Erklärung. 

Ich habe mich davon überzeugt, daß die Lage der Chromocentren bei Crepis 
virens typisch einseitig ist (Abb. 26), in Kernen des Meristems (b) wie auch in 
solchen der außermeristematischen Zone (a). Sie können allerdings der Beobach- 
tung, wie ich bereits früher (Hertz 1931 a) erwähnte, leicht entgehen. So be- 
hauptet neuerdings GEITLER (1929 a, S. 634, Anm. 1), daß nach seinen Unter- 
suchungen Crepis virens „überhaupt keine Chromocentren“ besitzt. Offenbar 
hatte er zu stark differenziert, und sie wohl deshalb nicht auffinden können. Und 
wenn er an anderer Stelle (1929 b, S. 197) die Beobachtung, daß ein Ruhekern 
(seine Abb. 2 a oben) „an der nach innen gewendeten Seite! körnig aufgelockert“ 
erscheint, auf die hier schlechte Fixierung, im Gegensatz zu derjenigen auf der 
nach außen gekehrten Seite — wo der Kern annähernd homogen erscheint — 
zurückführt, so dürfte das kaum richtig sein. Denn daß die grobe, einseitige 
Körnelung auch der Kerne von Crepis virens nicht durch die Fixierungsflüssigkeit 
hervorgerufen ist, geht ohne weiteres aus unserer Abb. 26 b (die Zellreihe ent- 
stammt außerdem dem Dermatogen!) hervor. Erstens steht die Richtung, in 
welcher die Fixierungsflüssigkeit eingedrungen ist, in keinem Zusammenhange 
mit der einseitigen Lage der Chromocentren, und zweitens können auch hier 
wieder sämtliche zehn Kerne auf Grund der Telophase am unteren Ende der 
Zellreihe zu Kernpaaren zusammengeordnet werden. Erklärt ist die einseitige 
schon früher von DE SMEET beobachtete Lage durch die Entstehung der Chromo- 
centren in der proximalen Region der Chromosomen. Diese Entstehung bei Crepis 
virens im einzelnen zu verfolgen, dürfte allerdings nach meinen Erfahrungen recht 
schwierig, wenn überhaupt möglich sein. 


D. Victoria regia var. cruziana, Nymphaea Lotus. 
„Sammelchromocentren“. Nochmals die Entstehung der Kernkappen. 

Zweierlei Kriterien sind, wie wir sahen, für die Beurteilung der Her- 
kunft der Chromocentren maßgebend: Ihre Lage in jungen oder sogar 
alten Kernen und oft (aber durchaus nicht immer) ihre Zahl. Besonders 
weitgehende Analysen sind in den Fällen möglich, in welchen die Unter- 
suchung der Zahl und der Lage möglich ist (Pellia, Thalictrum, Lactuca). 
In Victoria regia var. cruziana fand ich eine Pflanze mit Chromocentren, 
welche weder auf Grund der Lage noch der Zahl als Chromosomenreste 
deutbar schienen. Gegen eine solche Möglichkeit sprach außerdem noch 
ihre im Vergleich zu den Chromosomen riesenhafte Größe. Die Kerne des 
Meristems wie der nicht meristematischen Zone haben ein ganz eigen- 
artiges Aussehen: An der Kernoberfläche liegen riesige, intensiv ge- 
färbte mehr oder weniger vakuolige, amöbenähnliche Schollen (Abb. 27, e, 
f), die mit den schwach gefärbten (Kochmethode), wie immer kugeligen 
Nukleolen natürlich nichts gemeinsam haben. Man ist hier mit Recht 
zunächst versucht, an ganz schlechte Fixierung zu denken. Daß aber 
keine Rede davon sein kann, zeigt einmal mit Flemming-stark ohne 


1 D.h. an der Seite des betreffenden Kernes, welche zuletzt von der Fixie- 


rungsflüssigkeit getroffen wurde. 
40* 
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Essigsäure oder mit Champy (nach allen Erfahrungen sehr ‚homogen 
fixierenden Mitteln) behandeltes Material, vor allem aber Lebendbeob- 
achtung. Sie gelingt einwandfrei und verhältnismäßig leicht in den Zellen 
der die Interzellularen begrenzenden Gewebslamellen aus Blatt und 
Stengel. Man schneidet diese Lamellen sorgsam mit einem scharfen 
Skalpell heraus und untersucht sie am besten in 3%iger Rohrzucker- 
lösung. Die Hauptmasse der Zellen in den recht ansehnlichen Stücken 
bleibt unversehrt, nur die am Lamellenrande liegenden werden zum 
Teil beim Herausschneiden verletzt. Die Beobachtung der Kerne in der 
gegen den Beschauer zu, außen gelegenen Zellschicht ist meistens er- 
schwert durch die zahlreichen Chloroplasten, welche die Kerne um- 
lagern. Nach längerem Suchen findet man aber geeignete, einigermaßen 
chloroplastenfreie. Genau wie bei den fixierten Kernen sind hier die 
großen, lappigen, vakuolisierten Chromocentren zu erkennen (Abb.27g). 
Die Grundstruktur des Kernes ist homogen und schließt ohne Hof so- 
wohl an die Chromocentren, als auch die Nukleolen an: eine Kernmem- 
bran ist nicht zu erkennen. Daß in der jeweiligen Zelle alles lebend und 
gesund ist, zeigen außerdem und mit Sicherheit an 1. die Protoplasma- 
strömung, 2. die fein und regelmäßig gekörnelten Chloroplasten, 3. die 
verhältnismäßig leicht zu beobachtenden Chondriosomen (Abb. 27 g). 
In abgestorbenen Zellen dagegen erscheint der Kern verquollen homo- 
gen mit scharf abgesetzter Membran. Die Protoplasmaströmung hat 
aufgehört, die Chloroplasten sind ungleichmäßig homogen grün, Chon- 
driosomen sind nicht mehr vorhanden. Die naturgetreue Fixierung steht 
demnach außer aller Frage. 

Wie entstehen diese Chromocentren? Einzelnen Chromosomen kön- 
nen sie nicht entsprechen, dafür sind sie viel zu groß (vgl. Abb. 27a, 
b, e und Abb. 28), erst recht also nicht Stücken von Chromosomen. 
Den Aufschluß geben wie so oft junge eben aus einer Mitose hervorge- 
gangene Kerne (Abb. 27 c). Diese bieten ein ganz anderes Bild als die 
ausgewachsenen und gleichen vollkommen den Kernen mit ,,Prochro- 
mosomen“. Genauere Untersuchung, die bei der großen Anzahl und 
dichten Lagerung der Chromocentren allerdings schwierig ist, ergibt 
dann auch, daß die Zahl (24) mit der Chromosomenzahl übereinstimmt 
(Abb. 28). In Abb. 27 c (hier sind nur 21 Chromocentren zu erkennen) 
sieht man außerdem, daß es sich wie immer bei ‚‚Prochromosomen‘“ um 
die Umbiegungsstellen handelt, was an den oft hantelförmigen Stücken 
(man zählt etwa 7) und vor allen Dingen den manchmal deutlich sicht- 
baren achromatischen Spalten (in der Abb. 27c an 4 ,,Prochromo- 
somen‘‘) zu erkennen ist. Wahrscheinlich sind von allen Chromosomen 
sehr große Stücke heterochromatisch. 

Mit dem Heranwachsen des Kerns bleiben die ‚Prochromosomen“ 
nun nicht, wie das sonst der Fall ist, als solche bestehen, sondern lagern 
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sich zu ,,Sammelchromocentren‘‘ zusammen, nachdem sie sich wie üblich 

zuerst in der Kernoberfläche verteilt hatten. Denn anders als Ver- 

schmelzungsstadien sind solche Kerne wie der in Abb. 27 d wieder- 

gegebene und wie sie ausschließlich im Meristem vorkommen, gar nicht 
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Abb.27. Victoria regia var. cruziana, a—f Kochmethode, f Kaltmethode, g lebender, h abgestorbener 
Kern in 3%igem Rohrzucker. a Anaphase, nicht alle Chromosomen eingezeichnet; b sehr späte Ana- 
phase; c junger Kern, Chromocentren noch unverschmolzen; d beginnnende Sammelchromo- 
centrenbildung; e typischer, ausgewachsener Kern aus dem Meristem, nur die auf der oberen 
Kernhälfte liegenden Chromocentren eingezeichnet; f typischer Kern aus ausgewachsener Wurzel- 
zelle; g lebender, normaler Kern mit einigen der ihn umgebenden Chloroplasten und Chondrio- 
somen (keine Kernmembran, gleichmäßig-körnelige Struktur der Chloroplasten), À abgestorbener 
Kern (Chromocentren verquollen, Chloroplasten ungleichmäßig strukuriert, Chondriosomen ver- 
quollen), g und h aus Zellen der die Interzellularräume des Stengels begrenzenden Gewebsplatten, 
übriges aus dem Wurzelmeristem. Vergr.1440fach. Für den Druck auf ®/» verkl. 


zu deuten. Man sieht hier einzelne ,,Prochromosomen‘ noch isoliert 
(z. B. am Nukleolus und unten im Kern), andere zu etwa drei bis vier zu- 
sammentretend (rechte Kernhälfte). Die hantelförmige Gestalt ist auf 
diesem Stadium zum Teil noch deutlich zu sehen. Mii dem Heran- 
wachsen des Kerns vergrößern sich diese Sammelchromocentren beträcht- 
lich unter gleichzeitiger Vakuolisierung, und so kommt es zu den eingangs 
beschriebenen, sonderbaren Kerntypen (Abb. 27e, f). 
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Man könnte vielleicht daran denken, daß es nur in solchen Kernen 
zur Bildung von Sammelchromocentren kommt, welche sich nicht mehr 
teilen. Nach allen bisherigen, in dieser Arbeit dargestellten Befunden ist 
das aber recht unwahrscheinlich. Außerdem spricht dagegen das Vor- 
kommen der Bildungsstadien (d) mitten im Meristem. Es liegt keine 
Veranlassung vor, wegen der Sammelchromocentrenbildung diese Kerne 
als in ihrem Wesen verschieden von den übrigen Prochromosomen- 
kernen und den Pellia-Kernen anzusehen. Genauer zu untersuchen bleibt 
das Verhalten der Sammelchromocentren in der Prophase. Wahrschein- 
lich ist, daß in einem Zerstäubungsstadium (vgl. S. 611) die Aufteilung in 
die einzelnen Chromosomen oder richtiger die proximalen, heterochroma- 
tischen Chromosomenstücke stattfindet. Für die Individualitätstheorie 

bestehen hier vielleicht 


/ Schwierigkeiten  inso- 
=> St fern, als bei dem Zusam- 
TAG un menschluB der ,,Prochro- 

ow i, 9 ? mosomen‘ diese zum 


Teilsicher von ihren eu- 

{ de & chromatischen, unsicht- 

ane ; a eee baren Teilen getrennt 

phase, b junger Kem. | Die Zahl der Chromosomen und Oseme- und in der Pr ophase wie- 

centren ist 24. (Auf Trabanten ist nicht geachtet.) der mit denselben ver- 

Vergr. 1440 fach. Für den Druck auf 4/; verkl. A si 4 

einigt werden müssen. 

Durch die Analyse der Kerne von Victoria regia (grundsätzlich das- 

selbe fand ich bei Nymphaea Lotus) erfahren wohl auch die ausführlich 

besprochenen Kappenkerne (S. 599) ihre endgültige Aufklärung. Das 

Aussehen der sie bildenden Chromocentren, wie es sich bei der Sicht auf 

die proximale Region dieser Kerne ergibt (vgl. besonders Abb. 12 g mit 

Abb.27e), deckt sich vollständig mit dem Aussehen der Sammelchromo- 

centren. Die oben geäußerte Auffassung, die Kappen seien die proxi- 

malen, an der Kernoberfläche zusammengeschlossenen, heterochromati- 
schen Stücke sämtlicher Chromosomen, bestätigt sich hiermit. 





E. Vicia pannonica, V. monanthos, V. hyrcanica, V. bithynica, 
V. Musquinez, V. lutea, V. calcarata. Über arttypische Kernstruktur. 

Die bisher erhaltenen Ergebnisse in Verbindung mit dem in der Ein- 
leitung entwickelten Gesichtspunkt führten zu der Frage, ob und in 
welcher Weise sich wohl Arten einer Gattung in der Kernstruktur, die 
also auf die Verschiedenheit in der Chromosomenstruktur zurück- 
zuführen wäre, unterscheiden lassen. Hat es sich doch gezeigt, daß die 
Arten einer Gattung sich sehr häufig nur durch die in den Chromosomen 
liegenden, mendelnden Gene unterscheiden. Deshalb muß eine etwaige 
Verschiedenheit in der Kernstruktur — Chromosomenstruktur nicht 














| 
| 
| 





Die Herkunft der Chromocentren. 619 


weniger vun Interesse sein, als einfache Längenunterschiede der Chromo- 
somen. Man darf sich natürlich nicht verhehlen, daß das eigentliche Ziel, 
Unterschiede in den Genen mit den Strukturunterschieden in dem Sub- 
strat, in welches sie eingebettet oder mit welchem sie vielleicht identisch 
sind, in direkte Verbindung zu bringen, noch in weiter Ferne liegt, falls 
es überhaupt auf dem Wege eines Artenvergleichs erreichbar ist (vgl. 
S. 631). (Dasselbe gilt bekanntlich auch für die Unterschiede in den 
Chromosomenlängen.) 

Ich wählte die Gattung Vicia, zum Teil, weil mir von einer Reihe 
von Arten bereits Präparate vorlagen, die dazu gedient hatten, meine 
Ergebnisse über die Beziehung zwischen Nukleolus und SAT-Chromo- 
somen zu erweitern und zu ergänzen (Herrz 1931 b). In Abb. 29 sind in 
der obersten Reihe (Abb. 1, 7, 9, 17, 22, 25, 27) Kerne aus dem Wurzel- 
meristem der sieben untersuchten Arten wiedergegeben. Alle Kerne sind 
sowohl untereinander wie auch von dem Kern von V. faba (Taf. I s, t) 
deutlich verschieden. Man muß natürlich mit Sorgfalt eine ganze Anzahl 
von Kernen und Telophasen bei jeder Art durchmustern, um die typische 
Chromocentrenlage einwandfrei ermitteln zu können. 

Die zunächst zu besprechenden Arten V. monanthos (7), bithynica (17), 
hyrcanica (9), lutea (25), pannonica (1), ähneln insofern der V. faba, als 
alle in einem mehr oder weniger gekörnelten (bei schwacher Differen- 
zierung maschigen) Kern Chromocentren besitzen. Der V. faba am ähn- 
lichsten ist V. monanthos. Wie dort findet man die Chromocentren in 
zwei verschiedenen Schichten. Hier können sie aber immer deutlich 
voneinander geschieden werden, weil die obere nicht median wie bei 
V. faba, sondern ausgesprochen distal liegt. Außerdem sind bei V. mo- 
nanthos die proximal gelegenen Chromocentren viel weniger zahlreich. 
Ein anderes Bild bieten V. hyrcanica und bithynica. Bei beiden Arten 
liegen die Chromocentren annähernd in einer einzigen Schicht, bei 
hyrcanica fast ausschließlich proximal, bei bithynica dagegen median 
bis distal, etwas über den Nukleolen, welch letztere bei beiden Arten 
in der proximalen Kernregion entstehen (Hertz 1. c.). V. lutea, die 
vierte der genannten Arten, zeigt wie V. hyrcanica große basale 
Chromocentren (Abb. 29, Fig. 25 und 26). Junge Kerne sind aber deut- 
lich von denen dieser Art dadurch verschieden, daß oberhalb eines jeden 
Nukleolus noch ein Chromocentrum liegt. Auf Grund der an Lactuca, 
Thalictrum und Collinsia erhaltenen Ergebnisse kann es sich auch bei 
diesen so gesetzmäßig an der Distalseite des Nukleolus gelegenen Chromo- 
centren nur um die beiden Trabanten handeln. Dafür spricht ferner ein 
Vergleich mit den Kernen von V. faba, monanthos, hyrcanica und der 
gleich zu erwähnenden V. Musquinez. Hier sucht man vergeblich nach 
diesen distal dem Nukleolus aufgelagerten Chromocentren und hier sind 
durchwegs keine kugeligen, sondern astférmige Trabanten vorhanden 








620 E. Heitz: 


(Hærrz Le., Abb. 1), die erwiesenermaßen die übliche telophasische 
Rückbildung erfahren. (Über die seitlich der Nukleolen gelegenen 
Chromocentren bei V. hyrcanica vgl. weiter unten S. 622.) 
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Abb. 29. 


Sehr auffallend ist übrigens die in Abb. 27, Fig. 25 und 26 hervortretende 
Doppelnatur dieser Trabantenchromocentren. Ich habe sie bei Vicia lutea häufig 
beobachtet. Sie kann kaum anders als als eine Teilung aufgefaßt werden und ist 
vielleicht gleichwertig mit der „Zweiteilung‘ der Chromocentren, die bei Vicia faba 
besprochen wurde (S. 585), bzw. der von SHarp(l.c.) und TELEZYNSKI (I. c.) fest- 
gestellten Doppelnatur des Chromonema. Einwandfrei beobachtet habe ich eine 
Zweiteilung der Trabanten (in der Längsrichtung des Chromosoms!) und ihrer 
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Fäden bei Aloe arborescens (vgl. Hzırz 1931 a, Nachtrag S. 844). Mit der bei 
Trabanten öfters beobachteten Einschnürung in der Querrichtung des Chromo- 
soms hai diese Zweiteilung natürlich gar nichts zu tun. Die ganze Sache muß 
ausführlich untersucht werden. Vicia lutea dürfte wegen der ansehnlichen Größe 
ihrer Kugeltrabanten ein recht geeignetes Objekt sein. 


Bei V. pannonica schließlich (Abb. 29, Fig. 1) findet man die Chromo- 
centren über den ganzen Kern verbreitet. Ich konnte aber bei dieser Art 
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Abb. 29. In der obersten Reihe: junge Kerne von 7 Vicia-Arten (vgl. außer- 
dem Vicia faba Tafel I, s); (alle Kerne gleichsinnig orientiert: Pol unten, 
Gegenpol oben). 1 V. pannonica, 7 V. monanthos, 9 V. hyrcanica, 17 V. bithy- 
nica, 22 V. Musquinez, 25 V. lutea, 27 V.calcarata (in 27 die drei Kerne schon 
älter und deshalb die für die Art charakteristische Lage der Chromocentren 
nicht mehr zu erkennen; diese zeigt Fig. 28). Die Figuren unter der ersten 
Reihe geben die Analyse der Chre t tstehung, sowie Proph und 
zwar: 2—6 V. pannonica, 8 V. monanthos, 10-16 V. hyrcanica, 18—21 V. bithy- 
nica ; 23, 24 V. Musquinez, 26 V.lutea, 8-30 V.calcarata. Uber Einzelheiten 
vel. Text. Fixierung : 1—6, 9—16, 25—30 FLEMM ING-BENDA ; 7, 8, 17—21 FLEMMING 
stark ohne Eisessig; 22—24 CHAMPY. Vergr. 1440fach. 








die Verhaltnisse nicht ganz klaren. Hier kommen chromocentrenfreie 
Kerne vor, die keine Prophasen sind, soweit sich bisher ermitteln ließ 
(Abb. 29, Fig. 5). 

In scharfem Gegensatz zu diesen fünf Arten stehen nun zwei weitere, 
V. Musquinez und V. calcarata (Abb. 22—-24 und 27—30). Erstere be- 





sitzt keine oder höchstens sehr kleine und schwer nachweisbare Chromo- 
centren (vgl. weiter unten). V. calcarata zeigt im Gegensatz zu allen hier 
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betrachteten Arten Kerne mit etwa 18 ansehnlichen, einer homogenen 
Grundstruktur eingelagerten Chromocentren, also typische ,, Prochromo- 
somen“. Angesichts der recht kleinen Chromosomen (Herrz |. c., Abb. 1) 
war dieser Kerntypus auch zu erwarten. 

Bei allen diesen Arten, außer V. lutea, wurden zur nochmaligen Uber- 
prüfung auch Telophasen und Prophasen mituntersucht. Auf jede Art 
besonders einzugehen, erübrigt sich, da die Fig. 2—4, 8, 10—14, 18-20 
zeigen, daß auch bei diesen Vicia-Arten die Chromocentren in der Telo- 
phase als intensiv gefärbte Chromosomenstücke vorhanden sind. Und 
zwar liegen sie jeweils auf derselben Höhe, auf welcher man sie bei den 
dazugehörigen Kernen antrifft. Nur auf einige Einzelheiten sei hinge- 
wiesen. Die in der Kernbasis gelegenen Chromocentren entstehen zum 
Teil sicher an den Enden kurzer Chromosomenäste (Fig. 4 rechts, Fig. 12 
rechts und auf dem nach hinten zurückgeschlagenen Ast in Fig. 3 und 14). 
Genauere Untersuchungen an V. bithynica (Fig. 19) ergaben dieselbe 
„Doppelnatur‘‘ und Homologie der Chromocentren mit den Chromo- 
meren (Fig 19 oben) wie bei V. faba (vgl. das darüber dort Gesagte, 
S. 585). Hervorzuheben sind schließlich noch die Befunde an V. hyr- 
canica. Hier findet man in jungen Kernen verhältnismäßig oft 1—2 Chro- 
mocentren seitlich, seltener oben an den Nukleolen, und der Gedanke liegt 
nahe, es handle sich um Trabanten. Nun hat aber V. hyrcanica keine 
kleinen, kugeligen, sondern große astförmige (Fig. 13 und Herrz b, c, 
Abb. 1). Es kann sich also nur um die heterochromatischen Enden 
kurzer Chromosomenäste handeln, wie sie in einer Anaphase auch bei 
dem SAT-Chromosom gefunden wurden (Fig. 13). Es ist klar, daß 
diese Enden besonders häufig seitlich des Nukleolus zu liegen kommen 
müssen. 

_ Zu diesen Telophasen und Prophasen stehen nun im Gegensatz die- 
jenigen der fast chromocentrenfreien V. Musquinez (Fig. 23 und 24). Die 
Chromosomen erscheinen hier über ihre ganze Länge gleichmäßig ge- 
körnelt. Nur manchmal trifft man etwas stärker gefärbte, auf verschie- 
denen Chromosomen in gleicher Höhe liegende ‚„Chromomeren“ (Fig. 23 
links, Fig. 24 unten). Offenbar sind sie identisch mit den winzig kleinen, 
nicht immer sichtbaren, aber manchmal sich von der Grundkörnelung 
scharf abhebenden Chromocentren des Kerns (Fig. 22). (Mit Chromo- 
centren nicht zu verwechseln sind die zwei sehr kleinen, proximal ge- 
legenen, für V. Musquinez so charakteristischen Nukleolen. Ausführlich 
wurde darüber an anderer Stelle [1. c.] berichtet.) Nur kurz hingewiesen 
sei auf die Telophasen und Prophasen von V. calcarata (Fig. 29 und 30). 
Erstere zeigen die typische, basale Lage der heterochromatischen Um- 
biegungsstellen, die „Prochromosomen‘‘ des Kerns, letztere ihr deut- 
liches Vorhandensein in der Prophase an der entsprechenden Chromo- 
somenstelle. Alles Nötige ist darüber in Abschnitt III, C gesagt. 
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Auch in anderen Gattungen habe ich die Art und Lage der Chromo- 
centren betreffende arttypische Kernstrukturen (zu der außerdem die 
Nukleoluszahl und Lage hinzukommen) gefunden, so bei Crepis, Lactuca 
und Allium. Über Impatiens wurde bereits in der vorläufigen Mitteilung 
(1929) berichtet. Andererseits gibt es sicher sehr viele Gattungen, deren 
Arten in der Struktur der Kerne — abgesehen von den Nukleolen — - nicht 
verschieden sind. Das gilt z. B. für Ranunculus. Ähnliches hat KLIENE- 
BERGER (1917) bereits festgestellt. Es wäre also sinn- und erfolglos, die 
Kernstrukturen von Pflanzen, welche entfernter als artverwandt sind 
(also etwa ganze Familien oder Gattungen), miteinander zu vergleichen. 
Andererseits wäre es aber falsch, nun zu behaupten, die Unterschiede in 
der Kernstruktur bei Arten einer Gattung seien bedeutungslos, weil in 
anderen Gattungen keine Unterschiede vorhanden sind. Mit demselben 
Recht könnte man z. B. behaupten, die Geschlechtschromosomen der 
getrenntgeschlechtlichen Pflanzen könnten keine Bedeutung haben, weil 
es auch Diöcisten ohne morphologisch differenzierte Geschlechtschromo- 
somen gibt, oder die Längenunterschiede in den Chromosomen bei Ver- 
tretern einer Gattung hätten keine Bedeutung, weil es auch Gattungen 
gibt. deren Arten sich nicht in dieser Weise unterscheiden lassen. 


F. Impatiens Sultani. Über asymmetrische Heterochromatie. Nitella spee. 


Bei allen bisherigen Ergebnissen war als selbstverständlich voraus- 
gesetzt und deshalb nicht erwähnt worden, daß Heterochromatie, wo sie 
auftritt, stets an beiden homologen Chromosomen vorhanden ist. Bei den 
hier bearbeiteten Phanerogamen läßt sich das zwar bei der Schwierigkeit 
der Analyse in der Zygophase nicht beweisen, doch liegt kein Grund vor, 
das Gegenteil anzunehmen, zumal die Befunde an Pellia zur Genüge 
zeigen, daß alle untersuchten Haplonten sich durchaus gleich verhalten. 

Einen eigenartigen Fall, der ganz an die in Bezug auf den Trabanten 
asymmetrischen Rassen von NAWASCHIN (1927) erinnert, fand ich aber 
bei Impatiens Sultani. Hier sind, wie ich das auch für andere Zmpatiens- 
Arten beschrieben habe, zahlreiche, kleine Chromocentren verschiedener 
Größe vorhanden. Diese sind heterochromatische Stücke von Chromo- 
somen (vgl. vorläufige Mitteilung 1928, Abb. 16—19 und die Prophase 
in Abb. 31 d der vorliegenden Arbeit). Außer diesen kleineren Chromo- 
centren ist nun bei Jmpatiens Sultani noch ein einziges, großes vorhanden. 
So genau das vorliegende Material auch untersucht wurde, nie konnte 
mehr als dieses eine große Chromocentrum gefunden werden. Es muß 
demnach nur der eine Partner eines Chromosomenpaares heterochro- 
matisch sein, und zwar ein verhältnismäßig großes Stück von ihm. Ein 
Grund zu der Annahme, daß dieses in der Einzahl vorhandene Stück aus 
einer Verschmelzung zweier zueinander gehörigen Chromosomen hervor- 
gegangen sei, liegt nicht vor. Tatsächlich zeigen klare Telophasen bzw. 
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| 














624 E. Heitz: 


ganz junge Kerne, daß auch hier bereits der Körper in der Einzahl vor- 
handen ist (Abb. 30 und 31a, b). Außerdem stellen seine entsprechende 
Lage in Schwesterkernen 
(besonders schön in Ab- 
bild. 30 mittlere Zellreihe 
und Abb. 31a) und seine 
stäbchenförmige Gestalt 
außer allen Zweifel, daß 
es sich nur um ein hete- 
ropyknotisches Chromo- 
som bzw. ein großes Stück 
eines solchen handeln 
kann. Wie in allen be- 
schriebenen Fällen ist 
auch in Prophasen die 
Heteropyknose deutlich 


Abb. 30. Impatiens Sultani, Wurzelmeristem. Kochmethode. VOThanden (Abb. 30 linke 
Asymmetrische Heterochromatie. Außer den kleinen Chrom: 

centren nur ein einziges, großes Chromocentrum (anstatt Zelle oben, Abb. 31 d). 
zwei). Das große Chromocentrum als Chromosom zu erkennen Unter dem im Ham- 
in der Prophase oben links und in den drei Schwesterkern- + 
géises Im. dev wittiewn Sue. Mer Mass cn in je su burger Garten kultivierten 
zusammengehörigen Kernen entsprechend. Vergr.840fach. Material (welches durch 


ER PR SOF Se EE, Stecklinge vermehrt wird) 
konnte bis jetzt nur die asymmetrisch-heterochromatische Rasse, da- 
gegen nicht die zu erwartenden symmetrisch-heterochromatischen und 
die symmetrisch-euchromatischen Individuen gefunden werden!. Es be- 
steht, zunächst wenigstens, kein Grund daran zu zweifeln, daß sie sich 
nachweisen lassen, sobald aus Samen gezogene Nachkommen dieses 
Materials zur Untersuchung gelangen. Sollten die beiden homozygoten 
und die heterozygote Form untereinander morphologische Unterschiede 
zeigen, so wäre darin vielleicht der Schlüssel zum Verständnis des Wesens 
der Heteropyknose gegeben. 

Mehr anhangsweise sei noch eine, an einer Nitella-Art gemachte Be- 
obachtung mitgeteilt. In sämtlichen Kernen findet man hier ein? 
kleines, bei Verwendung der Kochmethode sowie der Nuklealreaktion 
intensiv gefärbtes Chromocentrum (Abb. 32 c). Die Untersuchung von 
jungen Schwesterkernen in spermatogenen Fäden zeigt deutlich die ent- 
sprechende Lage in je zwei zusammengehörigen (Abb. 32 a). Es handelt 





1 Nach NAWASCHIN sind auch die trabantensymmetrischen Rassen (in den 
Fällen wo überhaupt Asymmetrie beobachtet wurde) seltener als die asymme- 
trischen. 

2 Hier handelt es sich natürlich nicht um asymmetrische Heterochromatie 
wie bei /mpatiens Sultani. Die Einzahl ist darauf zurückzuführen, daß die 
Haplophase vorliegt. 
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sich also auch hier nicht um irgendeine zufallsmäßige ,,Ausflockung‘“, 
sondern um ein Gebilde, welches sich während der Kernteilung wie ein 
Chromosom verhält. Entwe- 





der ist es ein total hetero- stat t 
chromatisches der kleinen zen. 
(Abb. 32 d) oder ein hetero- MAC / 2 
chromatisches Stück der gré- ,; Hass 
Beren Chromosomen. Das b 

läßt sich bei der geringen En 

Masse derselben natürlich (4.0 .e...- RER =: 
nicht entscheiden. Interes- 1, Sf Fe 





sant sind nun die durch ami- 
totische Teilung entstande- 


nen Kerne in den Interno- or, ae Y wt 
dien. Untersucht man die + ® . 3 £, af; ., 
jüngsten derselben, in denen -¢-, Ra ‘ 5 \2 { f J . i y = 
nur erst wenige Kerne vor- ', + *~*, AUS, \ 
handen sind (Abb. 32 b), so “*.-- a 

kann man einwandfrei fest- e a 


Abb. 31. Impatiens Sultani, wie 30: a, b zwei junge 
stellen, daß immer nur ein Schwesterkernpaare, in b oben das große Chromocentrum 
schon abgerundet, in den drei anderen Kernen noch in 
einziger ein Chromocentrum esse: ‚+ iin. Wie 
besitzt. Dieses wird also, wie Vergr. 1440fach. Für den Druck auf %, verkl. 








Abb.32. Nitella spec. a Drei Zellen eines spermatogenen Fadens. In je zwei jungen Schwester- 

kernen liegen die beiden Ch tren entsprech ; b Gruppe sich amitotisch teilender Kerne, 

nur einer derselben führt das Chromocentrum; € Ruhekern mit dem einen Chromocentrum ; 

d Metaphase. a Kochmethode; c, b, d Fixierung: Alkohol abs. Nuklealreaktion. Vergr.a, c, 
d 1440fach, b 420fach. Für den Druck auf ‘0 verkl. 
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zu erwarten war, bei jeder Amitose nicht geteilt, sondern zufallsmäßig 
auf den einen Tochterkern übertragen. Die (theoretisch zu fordernde) 
chromosomale Ungleichwertigkeit dieser Kerne wird durch das Chromo- 
centrum sehr hübsch angezeigt. 


IV. Schlußbetrachtungen. 

A. Heterochromatin, Chromocentren. Versuch einer Einteilung der 
Chromocentren auf morphologischer und morphogenetischer Grundlage. 

In einer Eigenschaft sind alle im vorstehenden analysierten Chromo- 
centren gleich : Sie sind bestimmte Stücke von Chromosomen, die sich in 
der Telophase und Prophase anders verhalten als die übrigen Stücke, 
und darin stimmen sie überein mit den Chromocentren von Pellia, und 
damit hat sich die in der vorläufigen Mitteilung vorgenommene Gleich- 
setzung von Heterochromatin und Chromocentren in allen genau unter- 
suchten bzw. genau untersuchbaren Fällen ungeachtet der etwas ver-. 
früht einsetzenden Kritik (KuHN 1929, GEITLER 1929, ReUTER 1930) als 
richtig und fruchtbarer als diese erwiesen. Denn während von der ge- 
bildeten Vorstellung aus die Morphogenese der Chromocentren bei einer 
Reihe von Phanerogamen erstmalig geklärt werden konnte, sind die auf 
die Inkonstanz der Chromocentrenzahl gegründeten Einwände (sie wur- 
den oben bereits ausführlich besprochen) für eine Erfassung des Wesens 
der Chromocentren unbrauchbar. So bleiben die in älteren Kernen neu 
auftretenden Chromocentren ebenso undefinierbare ‚sekundäre Chro- 
matinanhaufungen“ oder ,,Luxuserscheinungen“ wie bisher. Demgegen- 
über, das sei hier nochmals hervorgehoben, sind jetzt Chromocentren, 
auch wenn sie mit der Zahl der Chromosomen nicht im geringsten 
übereinstimmen, auf Grund der an Pellia gewonnenen Befunde, daß 
nur Teile von Chromosomen und durchaus nicht alle Chromosomen 
die Chromocentren liefern, einer Zurückführung auf gesetzmäßige Ge- 
schehnisse zugänglich geworden. Ja, auf Grund der vorliegenden Er- 
gebnisse im Verein mit der Erhaltung der Individualität der Chromo- 
somen im ruhenden Kern, an welcher heute wohl niemand mehr zweifelt, 
scheint es mir im Interesse des Fortschritts unserer Kenntnisse über die 
Kernstruktur dringend erforderlich, sich endlich von der Vorstellung 
freizumachen, daß es im Zellkern Chromocentren geben könne, die nicht 
auf bestimmte Stücke bestimmter Chromosomen zurückführbar sind, 
sondern irgendwelche ,,Chromatinausflockungen“ gänzlich dunkler Her- 
kunft darstellen. 

Als Heterochromatin! bezeichne ich also ein in der Grundsubstanz 
des Ruhekerns sichtbar vorhandenes, in Bezug auf die Längsrichtung des 


1 Die Bezeichnung Heterochromatin war in der ersten Arbeit (Hxrrz 1928) 
von Heterochromosom abgeleitet worden. Die Berechtigung hierzu ergab sich 
aus der Tatsache, daß ursprünglich der Name Heterochromosom für jedes Chromo- 
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Chromosoms bestimmt gelegenes Stück desselben, welches mindestens 
in der Telo- und Prophase, manchmal auch in der Ana- und Metaphase 
stärker färbbar ist als die übrigen Stücke, als das die Grundstruktur bil- 
dende Euchromatin. In ein und demselben Chromosom können ein ein- 
ziges oder mehrere, auf bestimmter Chromosomenhöhe gelegene Stücke 
heterochromatisch sein. Heterochromatin kann an allen oder nur an ein- 
zelnen Chromosomen des Satzes auftreten (bzgl. der Chromomeren vgl. 
S. 575). 

Trotz dieser allen von mir bis jetzt in ihrer Morphogenese unter- 
suchten Chromocentren gemeinsamen Eigenart haben sich die Einzel- 
heiten des Vorganges der Chromocentren-,, Entstehung“ (vielleicht besser 
allgemeiner ausgedrückt ihres ‚„‚Sichtbarwerdens‘‘) in der Telophase bei 
den untersuchten Pflanzen als zum Teil recht verschieden herausgestellt ; 
und man kann vorerst noch nicht sagen, ob trotz der gemeinsamen 
Eigenart in ihrem letzten Wesen vielleicht ganz verschiedene Er- 
scheinungen vorliegen. Die ebengegebene Definition beschränkt sich zum 
Teil notgedrungen, zum Teil absichtlich auf das ,,stärker färbbar‘‘. Streng 
genommen kann man nicht einmal bei Pellia über die reale Struktur des 
Heterochromatins bzw. den realen Vorgang, der zu seinem Auftreten führt, 
etwas Sicheres aussagen. Wohl wurde hier ursprünglich das Heterochro- 
matin als Chromosomenstück, in welchem nicht die übliche telophasische 
Rückbildung stattfindet, definiert, und wahrscheinlich wird diese Defini- 
tion auch das Richtige treffen. Aber es wäre durchaus denkbar, daß der 
telophasische Vorgang wohl stattfindet, durch die ‚stärkere Färbbar- 
keit‘‘ aber nur verdeckt wird. Zur Entscheidung dieser Frage sind ver- 
gleichende Untersuchungen über das Aussehen der heterochromatischen 
Stücke im Spirem der Reifeteilungen dringend notwendig. Solche Unter- 
suchungen werden dann auch zeigen, ob das Heterochromatin der Chro- 
som, welches in der Wachstumsperiode der Spermatocyten der Tiere Hetero- 
pyknose zeigt, gewählt worden ist. In einer demnächst im Rahmen cytologischer 
Untersuchungen an Dipteren erscheinenden Arbeit werde ich zeigen, daß auch 
bei Tieren, genau so wie bei Pellia, partielle und totale Heteropyknose sowohl der 
Autosomen wie der Geschlechtschromosomen in sämtlichen Zellen des Somas vor- 
kommen kann. Damit wird die an sich schon gänzlich unbegründet gelassene 
Kritik, die REUTER (1930, S. 70) an meinen ,,Auseinandersetzungen über Hetero- 
chromatin und Euchromatin und die Anknüpfung an die heteropyknotischen 
Geschlechtschromosomen“ geübt hat, gegenstandslos. Ich habe 1928 gerade ge- 
zeigt, daß in dem Chromosomensatz von Pellia Neesiana bestimmte Stücke be- 
stimmter Autosomen genau ebenso heteropyknotisch sind, wie bestimmte Stücke 
des Geschleehtschromosoms und umgekehrt ein bestimmte: Stück des Geschlechts- 
chromosom ebensowenig heteropyknotisch wie der größte Teil der Autosomen. Es 
handelt sich also nicht um eine gekünstelte „Anknüpfung‘“, sondern ganz einfach 
um die Feststellung von Tatsachen, die nur durch eine Nachuntersuchung wider- 
legbar wären, nicht durch Diskussionen. Es geht nicht an, Tatsachen, weil man 
sie nicht genau kennt, kurzerhand als „ganz verfehlte‘ Auseinandersetzungen 
und Anknüpfungen zu bezeichnen. 
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mosomen kleinchromosomiger Pflanzen (die bisherigen ,,Prochromo- 
somen‘‘) sowie die Kappenchromocentren dem Heterochromatin von 
Pellia völlig homolog, wenigstens in morphogenetischer Hinsicht sind. 

Trotz der bestehenden Unklarheiten erlauben aber die bisherigen 
Ergebnisse erstmalig eine Einteilung der Chromocentren zu geben auf 
Grund ihrer Gestalt und Herkunft. Diese Einteilung betrachte ich in Zu- 
sammenhang mit den obigen Auseinandersetzungen als provisorisch. Es 
scheint aber besser, überhaupt eine Einteilung zu geben, wenn sie auch 
noch nicht endgültig sein kann, als gar keine, und das um so mehr, als 
hierbei die Unterschiede zwischen den Chromocentren bei den ver- 
schiedenen Pflanzen um so deutlicher hervortreten werden. 

Ich schlage vor, alle Chromocentren, die sich als bestimmt gelegene, 
vor allen Dingen während der Prophase und Telophase sichtbar werdende 
und stärker als die übrigen färbbaren Chromosomenstücke nachweisen 
lassen, als: 

A. Telophasogenes Heterochromatin zu bezeichnen; da sich dieses 
Heterochromatin möglicherweise in allen Kernteilungsphasen 
wird erkennen lassen, könnte man es auch permanentes Hetero- 
chromatin nennen. 

Diesem Heterochromatin wäre gegenüberzustellen die Gesamtheit 
aller der Chromocentren, die nur im Zellkern auftreten, als 

B. karyogene oder temporäre Chromocentren. Sollte es gelingen, auch 
sie einmal als bestimmt gelegene Chromosomenstücke zu erkennen, 
so wäre der Name karyogenes oder temporäres Heterochromatin 
angebracht. 

Innerhalb A kann man folgende Chromocentrenarten unterscheiden: 

1. Heteropyk hromocentren (Pellia und andere Leber- sowie 
Laubmoose). Die Heterochromatinstücke bleiben wahrscheinlich 
auch im Spiremstadium der Reifeteilung undifferenziert. Die 
Chromocentren können aus den verschiedensten, aber im je- 
weiligen Chromosomensatz einander entsprechenden Chromo- 
somenstellen hervorgehen. 

2. Mikrochromosomische Chromocentren. (Bei zahlreichen klein- 
und gleichzeitig kurzchromosomigen Phanerogamen, bis jetzt als 
Prochromosomen oder Euchromocentren — GREGOIRE 1932 — 
bezeichnet.) Zeigen im Spiremstadium der Reifeteilungen wahr- 
scheinlich eine innere Differenzierung und sind von den unter 1 
genannten Chromocentren vor allem dadurch unterschieden, daß 

an ihrer Bildung wohl fast immer alle Chromosomen des Satzes 
beteiligt sind und ihre Ursprungsstelle in allen Chromosomen 
und bei allen in Betracht kommenden Arten dieselbe ist, nämlich 
die proximale Chromosomenregion. Können Sammelchromo- 
centren bilden (Victoria regia). 
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3. Kappenchromocentren. (Bei vielen Phanerogamen, deren Chro- 
mosomen sämtlich vollständig oder annähernd symmetrisch und 
verhältnismäßig dünn sind.) Zeigen sonst dieselben Unterschiede 
gegenüber 1, die in 2 aufgeführt wurden. Sie liegen unter Bildung 
von Sammelchromocentren einseitig (infolge ihrer Herkunft aus 
proximalen Chromosomenstücken) der Kernoberfläche auf. 

4. Chromomerische Chromocentren. (Bisher mit Sicherheit nur bei 
Vicia faba und anderen Vicia-Arten gefunden.) Bestehen im 
Gegensatz zu den unter 1—3 genannten nicht aus vollständigen 
Chromosomenquerscheiben, sondern aus Chromomeren (bzw. 
Stücken des Chromonema) die im Vergleich zu den übrigen 
Chromomeren der betreffenden Chromosomen stärker färbbar 
sind, sich in der Telophase und im jungen Kern stark vergrößern 
und zu zweit (viert?) miteinander verschmelzen. 

ö. Trabantenchromocentren. Die kugeligen Trabanten vieler Pflan- 
zen, die im Ruhekern durch ihre starke Färbbarkeit Chromo- 
centren bilden; oft von anderen, kugeligen Chromocentren nicht 
ohne weiteres zu unterscheiden. 


B. Die äquilokale Heterochromatie als Beweis für den morphologisch 
polaren Bau des Zellkerns und als Ermöglichung des Lagebeweises Boveris 
für die Theorie der Chromosomenindividualität in pflanzlichen Meristemen. 


Es ist auffallend, daß trotz der allgemeinen Anerkennung, welche die 
Individualitätstheorie der Chromosomen findet, diese doch bis jetzt noch 
nie dazu geführt hat, den morphologisch polaren Bau des Zellkerns zu 
fordern. Wir wissen, daß grundsätzlich jedes pflanzliche und tierische 
Chromosom ein morphologisch definierbares Oben und Unten besitzt. 
Wenn nun, wie die Indivdualitätstheorie besagt, die Chromosomen als 
solche, wenn auch in nicht direkt sichtbarem Zustand, im Zellkern 
vorhanden sind, so muß auch ihr Oben und Unten erhalten, mithin das 
„Sammelindividuum‘ Zellkern in morphologischer Hinsicht polar ge- 
baut sein. 

Die Regel der äquilokalen Heterochromatie (vgl. S. 588) erlaubt nun 
ohne weiteres, an ruhenden Kernen der meristematischen Zone wie auch 
an solchen außerhalb des Meristems diesen polaren Bau zu erkennen. 
Wenn man weiß, welche Stelle der Chromosomen bei der jeweiligen Art 
die Chromocentren liefern, kann man Pol und Gegenpol eines Zellkerns 
sehr oft feststellen. In jeder Abbildung der vorliegenden Arbeit findet 
man Beispiele hierfür Die äquilokale Heterochromatie beweist die auf 
Grund der Individualitätstheorie und des polaren Baues der Chromosomen 
zu fordernde morphologische Polarität des Kernes. Ob mit dieser auch eine 
physiologische Polarität verbunden ist, bleibt natürlich eine offene Frage. 

Die äquilokale Heterochromatie ist noch in anderer Hinsicht ,,ver- 
wertbar‘‘. Einer der bekannten Beweise für die Individualität der Chro- 


Planta Bd. 18. 4la 
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mosomea beruht darauf, daß man zeigt, daß die Chromosomen in einer 
Prophase in derselben Lage auftreten, in welcher sie während der vorauf- 
gegangenen Telophase verschwanden. Diesen Beweis hat Boveri be- 
kanntlich an den ersten Furchungsteilungen des Ascaris-Eies geführt. 
Bei Pflanzen stieß diese Beweisführung deshalb bis jetzt auf Schwierig- 
keiten, weil man im allgemeinen zwei Schwesterzellen, von welchen die 
eine etwa sich in der Prophase der Kernteilung befiridet, nur schwer als 
solche erkennen kann. Kürzlich hat BELA (1929) den Boverischen Be- 
weis an den Endzellen der Staubfadenhaare von Tradescantia virginica, 
die ja meistens Schwesterzellen zu der nächst unteren Zelle sind, geführt. 

Man kann nun auf Grund der äquilokalen Heterochromatie verhältnis- 
mäßig leicht im Wurzelmeristem wohl einer jeden Pflanze mit Chromo- 
centren Schwesterzellen als solche erkennen und findet nach gar nicht 
allzulangem Suchen solche, bei denen der eine oder sogar beide Kerne in 
Prophase sind (vgl. Abb. 1 a 5/6 und 7/8, c beide Zellpaare und d oben; 
Abb. 8 c die zwei großen, d die zwei mittleren Zellen). An der Prophasen- 
gestalt — Zusammenbündelung der Chromosomen an ihrem proximalen 
Ende — läßt sich dann mitunter unschwer die der voraufgegangenen 
Telophase entsprechende Lage der prophasischen Chromosomen fest- 
stellen. 

Da die Bündelung aber oft nicht sehr ausgesprochen hervortritt, ist 
eine etwas andere, elegantere und sichere Art der Beweisführung vorzu- 
ziehen. Man wählt als Mittel zum Auffinden von Schwesterkernpaaren 
nicht die Chromocentren, sondern die Breiten- und Höhenlage der Nu- 
kleolen (Hertz 1931) und zieht, wenn nötig und möglich, noch das Ge- 
samtbild des Zellnetzes und der Kerngestalt hinzu. In der vorhin er- 
wähnten Abb. 1 a Zelle 5/6, 7/8 und Abb. 1 c und d zeigt die für Vicia 
faba charakteristische Höhenlage des Nukleolus etwas über der Kern- 
mitte mit Sicherheit die zusammengehörigen Schwesterzellen an. (In 
Abb. 8 c und d ist die Zusammenordnung allein schon auf Grund der Zell- 
größe möglich.) In c sind die in Betracht kommenden zwei Schwester- 
zellen außerdem noch an den symmetrisch liegenden zwei kleinen, in d 
an dem je in Einzahl vorhandenen großen Nukleolus kenntlich (vgl. das 
obere Zellpaar mit den zwei Nebennukleolen). Die Lage der Chromo- 
somen in den zum Teil recht frühen Prophasen braucht man nun nur aus 
der Lage der Chromocentren abzulesen (bei Vicia faba in der proximalen 
Region, bei Allium cepa die ungleichmäßig umrandeten in der proxi- 
malen, die Kugelchromocentren in der distalen Region). Das Endergeb- 
nis ist dasselbe wie bei dem zuerst gewählten Weg: Die Chromosomen 
treten in sämtlichen Prophasen in der Lage auf, in welcher sie in der vor- 


aufgegangenen Telophase verschwanden. 
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C. Über aktives und passives Chromatin. 

Mit demselben Recht, mit, welchem man dem Vorhandensein der 
Kernteilung einen Sinn zu geben versucht hat, darf und muß man auch 
an eine Deutung der Heterochromatie herantreten. Bereits in der Ein- 
leitung wurde darauf hingewiesen, daß die Chromocentren als „beson- 
ders geartete Gensubstrate‘ angesehen werden müssen. Und jetzt, nach- 
dem die Chromocentren einer größeren Zahl von Pflanzen als bestimmte, 
sich abweichend von den übrigen Teilen eines Chromosoms verhaltende 
Stücke nachgewiesen werden konnten, wird ohne weiteres klar, warum 
gerade sie bei dem Versuch einer Bezugsetzung von Kernstruktur und 
Genwirkung besondere Aufmerksamkeit beanspruchen: Wenn der Kern- 
struktur als Abkömmling der Chromosomenstruktur, bzw. als direkter 
Ausdruck derselben, eine Bedeutung bei der Wirkungsweise der Gene 
im „ruhenden‘ Kern zukommt, so muß es leichter sein, diese Bedeutung 
einer besonderen und abweichenden Struktur innerhalb des Kerns (He- 
terochromatin) aufzudecken, als diejenige einer regelmäßig den ganzen. 
Kern (Netzstruktur, Körnelung) bzw. das ganze Chromosom (Spirale, 
Chromomeren) erfüllenden. Vergleichsweise ist eine ganz ähnliche Sach- 
lage gegeben wie seinerzeit für die Chromosomentheorie der Vererbung 
mit dem Auffinden der Geschlechtschromosomen durch deren beson- 
deres Verhalten — Dimorphismus der beiden Partner in dem einen Ge- 
schlecht — gegenüber den anderen Chromosomen. 

Man kommt zwangsläufig zu einer Bezugsetzung zwischen Gen- 
wirkung und Heterochromatin, wenn man bei der Betrachtung der Kern- 
teilung nicht wie Roux danach fragt, weshalb der ,,Kern“ auf so kompli- 
zierte Weise geteilt wird, sondern umgekehrt, die Chromosomen als Pri- 
märindividuen ansehend, die Frage stellt, warum sie — unter Längs- 
teilung bei jeder Zellteilung — nicht einfach dauernd als. solche, als 
kompakte Stäbchen erhalten bleiben. Daß sie gerade dann eine so weit- 
gehende Strukturänderung, die bis zu ihrem Unsichtbarwerden führt, 
durchmachen, wenn die in ihnen liegenden Gene ‚in den Zustand ihrer 
Tätigkeit‘ treten, muß eben mit dieser Tätigkeit in engstem Zusammen- 
hang stehen. Da nun fraglos die Erscheinung der Heterochromatie eine 
abgeleitete ist — der Struktur- oder Zustandswechsel der Chromosomen 
findet ja grundsätzlich bei allen Tieren und Pflanzen statt — und darin 
besteht, daß diese Strukturänderung von einzelnen Chromosomen bzw. 
Chromosomenstücken nicht durchgemacht wird, liegt die Annahme am 
nächsten, daß dieses Kompaktbleiben bestimmter Chromosomenstiicke 
eben mit einer ‚„‚Untätigkeit‘‘ der hier gelagerten Gene in Zusammenhang 
steht!. (Es ist vorerst überflüssig, bei dieser, lediglich auf einer verglei- 


1 Mit dieser neuen Deutung wird die früher von mir (Planta 1928, Jb. f. wiss: 
Bot. 1928) auf Grund eines Vergleiches der Heteropyknose bei der getrennt ge- 
41* 
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chenden Betrachtung der Morphogenese beruhenden Ableitung eine Ein- 
kleidung in kolloidchemische Begriffe vorzunehmen. Ferner sei betont, 
daß die Vorstellung über die genische Passivität nicht aus dem Kom- 
paktbleiben als solehem abgeleitet wird.) 

Diese Sinngebung für das Vorhandensein von Euchromatin und He- 
terochromatin wurde bereits in der vorläufigen Mitteilung angedeutet 
(1929), indem ich dort ersteres als ‚‚aktives‘‘, letzteres als ‚‚passives‘‘ Chro- 
matin bezeichnete. Versucht man sich eine genauere Vorstellung darüber 
zu machen, worauf die genische Passivität des Heterochromatins beruht, 
so ist denkbar, entweder, daß die in letzterem gelagerten Gene in irgend- 
einer, vorerst nicht definierbaren Weise, inaktiviert sind, oder daß hetero- 
chromatische Chromosomen überhaupt keine Gene mehr enthalten. 

Ob ein solcher Zusammenhang zwischen Heterochromatin und Gen- 
wirkung tatsächlich besteht, läßt sich natürlich nur an Organismen prü- 
fen, die in ihrem Genbestand und in der Lokalisation ihrer Gene in den 
Chromosomen weitgehend analysiert sind. Es wäre also auf Grund der 
entwickelten Vorstellung die Voraussage zu machen, daß heterochromatische 
Chromosomen oder Chromosomenstücke im Vergleich zu euchromatischen 
Chromosomen oder Chromosomenstiicken irgendwie passive oder keine 
Gene enthalten. In einer vorläufigen Mitteilung (Z. f. indukt. Abst. u. 
Vererbgsl. 1930) wurde zunächst wahrscheinlich gemacht — und in- 
zwischen endgültig sichergestellt —, daß bei Drosophila melanogaster in 
allen Somazellen der Larve und der Imago heteropyknotische Chromo- 
somen vorhanden sind. Somit besteht bei diesem in seinen Genen sowie 
deren Lokalisation in den Chromosomen am weitestgehenden analy- 
sierten Organismus die cytologische Grundlage, von welcher aus die Rich- 
tigkeit der gemachten Voraussage geprüft werden kann. In einer aus- 
führlichen Untersuchung an Drosophila funebris und Drosophila melano- 
gaster werde ich über das Ergebnis demnächst berichten. 


Zusammenfassung. 


1. Die in einer früheren Arbeit entwickelte Vorstellung, daß die Chro- 
mocentren (einschließlich ‚Prochromosomen‘‘) der Phanerogamen auf 
dieselbe Weise entstehen wie bei Pellia Neesiana und anderen Leber- 
moosen, erweist sich auf Grund der Untersuchung von etwa 20 verschie- 
denen Arten in ihrem wesentlichsten Punkte als richtig: 

Die Chromocentren (einschließlich Prochromosomen) sind in Bezug 
auf die Längsrichtung des Chromosoms bestimmt gelegene Stücke, welche 


schlechtlichen Pellia Neesiana und der gemischt geschlechtlichen Pellia epiphylla 
geäußerte Behauptung eines Zusammenhanges zwischen Heteropyknose und Ge- 
schlecht nicht aufgegeben. Darauf, sowie auf die von F. v. WETTSTEIN gegen 
meine Vorstellung gemachten Einwände (Z. f. Bot. 1929/30) gehe ich in der am 
Ende dieses Abschnitts angekündigten Arbeit ein. 
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während der Telophase nicht die typische Rückbildung erfahren wie die 
übrigen Stücke, sie können wie bei Lebermoosen auch in der Prophase 
als Chromosomenteile von abweichendem Aussehen erkannt werden. 
Auch die Chromocentren der Phanerogamen sind somit keine „Luxus- 
erscheinung‘‘, sondern zeigen eine, also ebenfalls im ruhenden Kern sicht- 
bare, (zunächst) nicht genetische, qualitative Verschiedenheit der Chro- 
mosomen in ihrer Längsrichtung an (vgl. 6). 

2. Für die Chromocentren dieser Art wird die einheitliche Benennung 
„telophasogenes oder permanentes Heterochromatin‘: vorgeschlagen, 
weil es sich bei ihnen um eine an der Chromosomenbildung beteiligte 
Kernsubstanz handelt, welche sich vor allem während der Telophase, teil- 
weise auch in anderen Phasen oder sogar dauernd, (zum mindesten) fär- 
berisch anders verhält als das übrige Chromatin. Dieses wird auch weiter- 
hin als Euchromatin bezeichnet. Für Chromocentren von bisher unbe- 
kannter Herkunft, die vielleicht nur im ruhenden Kern auftreten und 
deshalb nicht als bestimmte Chromosomenstücke nachweisbar sind, wird 
die Bezeichnung ,,karyogene oder temporäre Chromocentren‘‘ vorge- 
schlagen. Sollten zukünftige Untersuchungen ergeben, daß auch sie Teile 
von Chromosomen darstellen, so wären sie natürlich ebenfalls als Hetero- 
chromatin zu bezeichnen. 

3. Trotz der großen Übereinstimnfung zwischen der Morphogenese der 
Chromocentren bei Lebermoosen und Phanerogamen ergibt die Analyse 
im einzelnen zum Teil beträchtliche Unterschiede (die zu einer erst- 
maligen, versuchsweisen Einteilung der Chromocentren die Grundlage 
liefern, S. 628/29). 

a) Bei Vicia faba und anderen Vicia-Arten sind die Chromocentren 
nicht einfach ganze, bestimmt gelegene Stücke von Chromosomen, welche 
nicht die übliche telophasische Rückbildung erfahren, sondern bestimmte 
Chromomeren bzw. Teile des Chromonema, die sich anders als die übrigen 
verhalten, d. h. besonders stark färbbar bleiben, sich stark vergrößern 
und miteinander verschmelzen. Damit ist erstmalig eine qualitative Ver- 
schiedenheit zwischen eınzelnen Chromomeren, bzw. zwischen Teilen des 
Chromonema nachgewiesen. 

b) Die kappenbildenden Chromocentren bei Arten mit langen und sämt- 
lich symmetrischen Chromosomen (,,Gestaltstrukturrelation“, S. 603), 
sowie die ,,Prochromosomen“ kleinchromosomiger Pflanzen kommen 
zwar wie bei Pellia dadurch zustande, daß einzelne Chromosomenstücke 
nicht wie üblich in der Telophase zurückgebildet werden ; aber im Gegen- 
satz zu den Verhältnissen bei Pellia sind hier erstens wahrscheinlich alle 
(Kappenchromocentren) oder fast stets alle Chromosomen des Satzes 
(Prochromosomen) an der Chromocentrenbildung beteiligt (wobei es 
sekundär außerdem zur Bildung von ,,Sammelchromocentren“ — Col- 
linsia bicolor, Victoria regia — kommen kann). Zweitens sind es 


Planta Bd. 18. 41b 
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immer die Umbiegungsstellen der Chromosomen, welche heterochroma- 

4. Auch wenn sich nicht alle Chromosomen an der Chromocentren- 
bildung beteiligen (Vicia-Arten, Pellia Neesiana), ergibt sich (ähnlich wie 
in 3b) eine auffallende, als „äquilokale Heterochromatie‘‘ (S. 588) be- 
zeichnete, gesetzmäßige Beziehung in der Lage der Gesamtheit der Chro- 
mocentren im Idiogramm einer Art: Sie befinden sich auf sämtlichen in 
Betracht kommenden, zum Teil also nicht homoiogen Chromosomen in 
derselben Höhe (bzw. zwei verschiedenen Höhen, Vicia faba) oder doch 
an entsprechenden Chromosomenteilen (Pellia). Diese Lage kann für die 
einzelnen Arten einer Gattung verschieden sein (,,arttypische Kernstruk- 
tur“, 8. 618) und läßt sich also nicht wie in 3 b ein für allemal voraus- 
sagen. Mit der äquilokalen Heterochromatie ist eine Beziehung zwischen 
nicht homologen Chromosomen in struktureller Hinsicht aufgefunden. 

Zu 3b und 4. Durch diese Gesetzmäßigkeiten in der Chromocentren- 
lage wird — in derselben Weise wie durch das Lagegesetz der Nukleolen — 
der polare Bau des Zellkerns in morphologischer Hinsicht, der auf Grund 
der Individualitätstheorie der Chromosomen schon immer hätte gefordert 
werden müssen, bewiesen. Die Lage der Kernachse wird angezeigt durch 
die Lage der Chromocentren. Ferner ist es jetzt möglich, den Bovert- 
schen Lagebeweis für die Individualität der Chromosomen verhältnismäßig 
leicht auch bei Pflanzen zu führen: Die Lage der Chromocentren pro- 
‚phasischer Kerne, die auf Grund des Zellnetzes oder der Nukleolenlage 
als Schwesterkerne zusammengeordnet werden können, zeigt die Über- 
einstimmung zwischen der Lage der Chromosomen in der voraufgegange- 

nen Telophase mit ihrer Lage in der Prophase an. 

5. In ein und demselben Kern können zweierlei oder sogar dreierlei 
ihrer Herkunft, ihrem Aussehen (bzw. Verhalten) und ihrer Lage nach 
verschiedene Chromocentren vorkommen (Collinsia bicolor, Allium cepa). 
Unter ihnen können sich heterochromatische Trabanten befinden, die 
meistens schwer oder gar nicht von gestaltlich gleichen Chromocentren 
zu unterscheiden sind (Allium cepa, Lactuca denticulata, Thalictrum aqui- 
legifolium). Sie erfordern bei einem Vergleich der Chromocentrenzahl mit 
der Chromosomenzahl eingehende Beachtung. Dies wird an zwei Bei- 
spielen (L. denticulata und T'. aquilegifolium) gezeigt. 

6. Es wird eine bereits früher angedeutete Auffassung näher aus- 
geführt, wonach die unterschiedliche Bedeutung zwischen Euchromatin und 
Heterochromatin in einer genischen Aktivität des ersteren und einer ge- 
nischen Passivität des letzteren besteht (S. 631). Damit sind die Chromo- 

centren als besonders geartete Gensubstrate charakterisiert. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel I. 


Vicia faba var. equina, Wurzellängsschnitte. Fixierung: m, q, t, u CHAMPY; 
v, w, x FLEMMING-stark ohne Eisessig. Alles übrige FLEMMING-BENDA. 

Färbung: ALtmanns Säure-Fuchsin mit nachfolgender Pikrinsäure-Differen- 
zierung. Schnittdicke 44. Zeichnungen in Objekttischhöhe. Zeıss-Apochromat 
num. Apert. 1,3, Vergr. 120fach, Kompensationsokular 12, 15fach. Zeichnung in 
Objektischhöhe. 

a—d Einzelne Trabantenchromosomen (a, b) bzw. die Trabanten tragenden 
Aste (c, d) aus stark differenzierten Anaphasen herausgezeichnet. Die Chromo- 
meren zum Teil deutlich zu erkennen (vgl. besonders d links). An der Basis stark 
gefärbt die „zwei‘‘ zu basalen Chromocentren sich entwickelnden Chromomeren 
(vgl. 8. 583). 

e Aststück mit deutlich zweireihig angeordneten Chromomeren (je zwei auf 
derselben Höhe liegend). 

f Stück eines metaphasischen Chromosoms; in einem Teil desselben auf 
beiden Tochterhälften Chromomeren auf derselben Höhe liegend. 

g—m sehr frühe, n—r etwas weiter vorgerückte Telophasen; vgl. dazu den 
Ruhekern in Fig. s. In den älteren Telophasen o rechts, p, r sind die „zwei‘ 
median liegenden Chromomeren durch Wachstum zu den eigentlichen Chromo- 
centren miteinander verschmolzen. In allen Figuren die medianen und zum Teil 
auch die proximalen, zu Chromocentren sich umbildenden Chromomeren stark 
gefärbt. In k und 1 je zwei Schwest »men- Aste, der etwa 8, die medianen 
Chromocentren liefernden Chromosomen, einander gegeniiberliegend; die Chro- 
momeren genau auf derselben Höhe, auf den daneben liegenden Ästen keine medi- 
anen Chromomeren. In i, J, m m zugleich die Nukleolenbildung an dem SAT-Chro- 
mosom zu sehen. In m ein zurückg Ast mit medianen Chromocentren. 
Der Trabanten tragende Ast des SAT-Chromosoms bildet nur proximale, keine 
medianen Chromocentren (i, /, m, n, g; vgl. dazu die SAT-Chromosomen aus den 
Anaphasen a—d). 

s Kern aus dem Meristem, die mediane und die proximale Chromocentren- 
schicht zeigend. Vgl. dazu die Lage der intensiv gefärbten „Chromomeren‘ in 
den Telophasen g—r. 

t zwei junge Schwesterkerne ebenfalls die zwei Chromocentrenschichten zei- 
gend und die — beide Kerne als zusammengehörige charakterisierende — Lage 
der Chromocentren „unterhalb‘‘ des Nukleolus. 

“ Kern aus der wachsenden Zone; die Chromocentren zeigen noch die typische 
einseitige Lage. 

v—z frühe Prophasen, bzw. einzelne Chromosomenäste aus solchen heraus- 
gezeichnet (w, z). Die Chromocentren in entsprechender Lage wie in Telophasen 
und auf den Chromosomen; in x die oberen von „Chromomeren‘ nur durch die 
stärkere Färbbarkeit verschieden. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 
ÜBER EINE JUNGSTPLIOZANE FLORA DER WETTERAU:. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(Gießen). 
(Eingegangen am 13. Oktober 1932.) 


An der Naumburg nordwestlich von Windecken (Wetterau) lagern 
diskordant auf unterem Rotliegenden gelbe Sande, die stellenweise zu 
eisenschüssigem Sandstein oder Schalen verkittet sind. Sie werden 
allgemein dem Tertiär zugewiesen, über die nähere Stellung bestehen 
jedoch recht verschiedene Ansichten. Lupwıc (1860, S. 52) erblickte 
in ihnen eine sandige Fazies der Cerithienschichten; v. REINAcH (1899, 
S. 17) hielt zwar an dem aquitanen Alter fest, betrachtete sie aber als 
eine dem bekannten pflanzenführenden Münzenberger und Rockenberger 
Sandstein entsprechende Bildung der Corbicula-Stufe. Auch die neueren 
Autoren konnten sich über Verbreitung und Datierung nicht schlüssig 
werden, Wenz (1921, S. 102) vermutet unterpliozäne Ablagerung. 

Den kalkfreien Sanden fehlen tierische Fossilien vollkommen, da- 
gegen finden sich in den verfestigten Partien zahlreiche Pflanzenreste. 
Es sind gut erhaltene Abdrücke von Blättern sowie Hohlformen ver- 
schiedener Früchte und Samen, die aber ohne Beschädigung nicht frei- 
zulegen sind. Ältere Funde haben Lupwie (1860, S. 53 ff.) und EnceL- 
HARDT (vgl. v. REINACH 1899, S. 18) bestimmt. Der Verfasser verfügte 
über Aufsammlungen der letzten Jahre, deren Untersuchung abge- 
schlossen ist. Es wurden Reste folgender Pflanzen festgestellt, nach 
denen die Naumburger Sande oberpliozänes Alter besitzen: 

Juglans regia L. foss. (Exocarpien und Steinkerne), 

Fagus silvatica L. foss. (Blätter. Cupulae, Früchte, Knospen und 

Knospenschuppen), 

Carpinus betulus L. foss. (Blätter), 

cf. Viscophyllum miqueli GeyL. et Kinx. sp. (Blätter und ? Zweigrest), 

Prunus padus L. foss. (Steinkern), 

Prunus (Cerasus) sp. (Steinkernhälfte). 

Vitis sp. (Samen) ?. 

1 Die ausführliche Darstellung des Vorkommens wird später im Notizblatt 
des Vereins f. Erdkunde u. d. Hess. Geolog. Landesanstalt zu Darmstadt erfolgen. 


2 Weiterhin fanden sich Knospenschuppen cf. Salix sp. sowie unbestimmbare 
Cyperaceen- und Gramineenreste. 











638 F. Kirchheimer: 


Fagus silvatica (= F. pliocaenica GeyL. et KINK.), Carpinus betulus, 
(Viscophyllum miqueli) und Vitis sind in den Floren der Klärbecken- 
grube von Frankfurt a. M. sowie der Wetterauer Braunkohle (vgl. u. a. 
Lupwie 1857, S. 81 ff.) gefunden worden; die Naumburger Juglans- und 
Prunus-Art werden hier von anderen Formen vertreten (vgl. ENGEL- 
HARDT u. KINKELIN 1911, S. 185ff.). Selbst wenn Laurus in den Naum- 
burger Sanden wirklich vorkommen sollte (nach ENGELHARDT), fehlen 
ihnen die der oberpliozänen Frankfurter Klärbeckenflora eigenen aus- 
gesprochenen Tertiärformen (vgl. KräuseL 1931, S. 117)1. Die früh- 
diluviale Flora von Schwanheim bei Frankfurt a. M. (vgl. Baas 1932, 
S. 350) zeigt eine von der Pflanzenführung der Naumburger Sande voll- 
ständig abweichende Zusammensetzung. Außer den wichtigen Gattungen 
Juglans, Prunus und Vitis fehlen ihr wie vielen frühesten Diluvialfloren 
(z. B. Tegelen) Reste der Fagus silvatica?. Gerade die Rotbuche ist für 
oberpliozäne Bildungen Mitteldeutschlands kennzeichnend und auch 
kürzlich wieder im Oberpliozän von Willershausen gefunden worden 
(StrAus 1930, S. 316). Das Fehlen bzw. die Seltenheit von Tertiärformen 
unter den Pflanzen der Naumburger Sande sowie das Vorkommen der 
europäischen Juglans regia an Stelle der nordamerikanischen J. cinerea L. 
und J. nigra L. lassen vermuten, daß sie etwas jünger als die Klärbecken- 
flora sind. Das Vorhandensein von Juglans, Fagus, Carpinus, (Visco- 
phyllum), Prunus und Vitis schlieBt die Naumburger Sande aber un- 
mittelbar an diese an und unterscheidet sie von dem jedenfalls jüngeren 
pflanzenführenden Frühdiluvium des Gebietes®. 

Schriftennachweis. 

Baas: Eine frühdiluviale Flora im Mainzer Becken. Z. f. Bot. 25 (1932). — 
Engelhardt u. Kinkelin: Oberpliozäne Flora und Fauna des Untermaintales, ins- 
besondere des Frankfurter Klärbeckens. Abh. senckenberg. naturforsch. Ges. 29 
(1911). — Kirehheimer: Beiträge zur Kenntnis der Tertiärflora des Vogelsberges 


1 Die EnGELHARDTschen Bestimmungen von Naumburger Pflanzenresten 
sind z. T. wenig Vertrauen erweckend. So gründet sich die Angabe von Mani- 
caria formosa HEER auf ein Objekt unzureichenden Erhaltungszustandes, mut- 
maßlich eines der häufig zu findenden Gramineenreste. Bei Gardenia wetzleri 
Hex& handelt es sich wohi um einen Rhizomhohlraum. 

2 Im Schwanheimer Frühdiluvium konnte Baas (1932, S. 343) trotz gründ- 
licher Analyse auch keinen Buchenpollen nachweisen. 

* Standortliche Gegebenheiten sind bei voller Würdigung ihrer Bedeutung 
(vgl. KiRcHHEIMER 1931, S. 119), für die verschiedene Zusammensetzung der ge- 
nannten Floren nicht verantwortlich zu machen. Denn die weitgehende petro- 
graphische Übereinstimmung der die auf Fernverfrachtung nicht deutenden Reste 
einschließenden limnisch-fluviatilen Bildungen weist auf zumindest ähnliche eda- 
phische Verhältnisse hin. Der Unterschied in der heutigen Höhenlage der pflanzen- 
führenden Schichten beträgt wenig mehr als 50 m, war aber zur Zeit ihrer Ab- 
lagerung wohl noch geringer. 
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und der Wetterau I. Notizbl. d. Vereins f. Erdk. u.d. He. Geolog. Landesanst. 
Darmstadt V. Folge, 18(1931). — Kräusel: Das Alter der Frankfurter Klarbecken- 
flora. Senckenbergiana 18 (1931). — Ludwig: Fossile Pflanzen aus der jüngsten 
Wetterauer Braunkohle. Palaeontographica 5 (1857). — Fossile Pflanzen aus der 
ältesten Abteilung der Rheinisch-Wetterauer Tertiärformation. Ebenda 8 (1860). 
— v.Reinach: Erläuterungen zu Bl. Windecken der Geolog. Spezialkarte von 
Preußen. Berlin 1899. — Straus: Dicotyle Pflanzenreste aus dem Oberpliozän von 
Willershausen (Kreis Osterode, Harz). Jb. preuß. Geolog. Landesanst. 51, Teil 1 
(1930). — Wenz: Geologischer Exkursionsführer durch das Mainzer Becken und 
seine Randgebiete. Heidelberg 1921. 
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ZUR ZYTOLOGIE DER RUBIACEEN. 
(VORLÄUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
H. HOMEYER 
(Kiel). 


(Eingegangen am 1. Dezember 1932.) 


Seit dem Frühjahr 1931 bearbeite ich unter Leitung von Herrn Prof. 
Dr. G. TiscHLER im botanischen Institut zu Kiel die Rubiaceen, ins- 
besondere die Coffeoideae-Psychotrinae-Galieae zytologisch. Bisher liegen 
nur wenige Arbeiten vor, die zytologische Angaben über die Rubiaceen 
enthalten, die ich jedoch, soweit ich sie nachuntersuchte, in Bezug auf die 
Chromosomenzahlen nicht bestätigen kann. Soweit ich bisher feststellen 
konnte, ist die Grundzahl der von mir untersuchten Formen die Zahl 11. 
X = 11 fand ich bei folgenden Spezies: Sherardia arvensis L., Crucianella 
chlorostachys FıscH., Cr. glauca var. gilanica K.Sc#., Cr. maritima L., 
Cr. Sintenisii, Phuopsis stylosa Gris., Asperula arvensis L., Asp. montana 
Wııp., Asp. taurina L., Galiwm elatum (TavuizL.) H. Br., Gal. flavescens 
Bors., Gal. lucidum Aıı., Gal. Valantia WEBER (= @. saccharatum ALL.), 
Rubia chilensis MoL., ferner auch 2 X = 22 bei Coffea arabica L., Coffea 
semiexserta COLEBR. (V. FABER [1912] gab für C. arabica X = 8 an). 

Als tetraploide Formen (X = 22) sind nach meinen Befunden an- 
zusprechen: Crucianella latifolia L., Asperula hexaphylla ALL., Asp. cy- 
nanchica L., Asp. nitida SIBTH., Asp. odorata L., Galiwm corrudaefolium 
Viz., @. Mollugo var. latifolium THUILL., G. parisiense L., G. polonicum, 
BLooki, @. pumilum var. balatonica Bors., G. uliginosum L., @. verum 
(L.) HAYEK., @. verum var. litorale Br&s., der bei Kiel verbreitete Bastard 
Gal. verum x Mollugo, Rubia tinctorum L., R. tinctorum var. iberica. 
Hexaploid (X = 33) zeigten sich: Galiwm boreale L., Gal. helveticum 
WEIGEL. 

Der von mir untersuchte natürliche Bastard Galium verum x Mollugo 
ist aus den Formen Gal. verum (L.) Hayek. und Gal. Mollugo (L.) var. 
latifolium TavıLL. hervorgegangen, die in der Nachbarschaft der von mir 
untersuchten Individuen sehr verbreitet sind. Störungen bei den allo- 
typen Kernteilungen wurden nicht beobachtet. Die Pollen- und Samen- 
keimfähigkeit glich in Keimversuchen der der Eltern, ebenso wie auch 
die Fertilität nicht hinter der der Eltern zurückblieb. 











ZUR BLUTENBIOLOGIE TROPISCHER NYMPHAEA-ARTEN. II. 
(BOR ALS ENTSCHEIDENDER FAKTOR.) 
Von 
THEODOR SCHMUCKER 
(Göttingen). 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Oktober 1932.) 


In einer Arbeit (SCHMUCKER 2), an welche die vorliegende anschließt, 
wurde die Blütenökologie, insbesondere die Art der Pollenübertragung 
tropischer Seerosen, klargestellt. Gearbeitet wurde mit tagblühenden 
Arten der Sektionen Anecphya und Brachyceras, deren Blüten auf ziem- 
lich langen Stielen erheblich über dem Wasserspiegel stehen. Wenn auch 
zwischen den Vertretern beider Sektionen bedeutende Bauunterschiede 
der Blüten bestehen, so verhalten sie sich doch funktionell recht ähnlich. 

Am ersten Tage der Anthese, dem weiblichen Stadium, umgeben die 
noch geschlossenen, zahlreichen, steil gestellten Staubblätter die breite, 
etwas schüsselförmige Narbenfläche wie eine kreisförmige, lückenlose Pa- 
lisadenmauer. Auf der Narbenfläche liegt ein großer Tropfen wasser- 
heller Flüssigkeit (bis über 1 ccm pro Blüte). Die besuchenden Insekten 
gleiten ab, fallen in den Narbensee und können nicht mehr entrinnen. Der 
Insektenfang arbeitet mit außerordentlichem Erfolg. Bringt ein Insekt 
von einer älteren Blüte Pollen mit, so wird er spätestens bei den Befrei- 
ungsversuchen des Tieres abgestreift und sinkt auf die Narbenoberfläche 
herab. Wenn sich die Blüte am zweiten Tag wieder öffnet, schließen die 
Staubblätter dicht zusammen und bewegen sich im Lauf der nächsten 
Tage allmählich nach außen und bieten jetzt den Insekten den Pollen zur 
Übertragung in sehr zweckmäßiger Weise dar. 

Es wurde gezeigt, daß der Pollen beim Keimen in einer Flüssigkeit 
zwar höchst empfindlich ist, daß aber die Narbenflüssigkeit ein ideales 
Keimmedium darstellt. Sie enthält ungefähr 1% Glukose und 1°/ 9 an- 
organische Substanzen, hauptsächlich K und Ca gebunden an Cl, und re- 
agiert schwach sauer. Es gelang aber in überaus zahlreichen Versuchen 
nicht, den Nektar zu synthetisieren. Wohl aber war der Nachweis mög- 
lich, daß wider Erwarten ein nicht flüchtiger anorganischer Bestandteil 
in offenbar sehr geringer Konzentration entscheidend war. Denn die 
Asche des Nektars, in HCl gelöst und in 1%ige Glukoselösung aufgenom- 
men, lieferte ein Substrat, das dem Nektar selbst kaum nachstand. 

Planta Bd. 18. 42a 
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Vor weiteren Versuchen, diesen Stoff zu ermitteln, mußten einige Vor- 
fragen aus methodischen Gründen gelöst werden, die auch ökologisch In- 
teressantes boten. 

Gelegentlich verhielten sich einzelne Proben innerhalb einer Reihe un- 
erwartet, oder innerhalb eines Präparates war das Ergebnis uneinheitlich. 
Wenn es sich auch bald zeigte, daß die Beschaffenheit des Pollens dabei 
ausschlaggebend war (1) — insbesondere im Herbst treten solche Mängel 
zutage —, so konnte doch auch zu hohe Temperatur oder zu langes star- 
kes Austrocknen des Pollens oder dergleichen von schädigendem Einfluß 
sein. 

Abb.1 beweist die hohe Wärmebedürftigkeit der Pollenkeimung. 
Schon bei 15° findet bei den wärmebedürftigsten Arten weder Keimung 
noch Entwicklung statt. Das 
Wachstum ist außerordentlich ver- 
langsamt. Bei 37,50 ist das Maxi- 
mum der Geschwindigkeit noch 
nicht ganz erreicht. Doch macht 
sich über 350 schon eine gewisse 
Unregelmäßigkeit und Überemp- 
findlichkeit bemerkbar. Bei den 
Versuchen konnte im Interesse der 
Zeitersparnis 28—33° unbedenk- 
lich angewandt werden. 

Beim Ansetzen längerer Ver- 
gleichsreihen war es unvermeid- 
lich, daß der Pollen zum Teil erst 
, nach 15—20 Minuten langem Auf- 
a in Nh %u Ing enthalt im heiBen, trockenen Zim- 

mer in das Keimmedium kam; fer- 
ner, daß während der Keimversuche unter dem Mikroskop keine gleiche 
Beleuchtung vorhanden war. Doch zeigte sich, daß nach 18stündigem 
Verweilen im trockenen Zimmer (25—30°, 47% relative Feuchtigkeit bei 
279 ; außerdem schien morgens auch die Sonne auf den Pollen) das Aus- 
keimen des Pollens von Nymphaea colorata und zanzibariensis ziemlich 
normal, wenn auch mit kleiner Verzögerung, erfolgte. Im späteren 
Keimverlauf traten leichte Defekte auf. Jedenfalls schadete kurz- 
fristiges Trockenliegen nicht. Zwischen diffus hell und ganz dunkel 
keimenden Proben zeigten sich keine wesentlichen Unterschiede, viel- 
leicht eine schwach fördernde Wirkung des Lichtes. 


1 Welche Rolle Zufälligkeiten bei biologischen Experimenten spielen können, 
zeigt z. B., daß es Verfasser trotz vieler Mühe nicht mehr gelang, die seinerzeit 
(SCHMUCKER, 1) in Vorversuchen erzielte Zellteilung isolierter Bocconia-Zellen 
wieder zu erhalten. 
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Die Pollenmenge schien einen gewissen Einfluß zu haben, denn beson- 
ders in nicht optimalen Medien keimte der Pollen an den Stellen, wo er 
dicht lag, oft deutlich eher und rascher. Ein darauf besonders gerichteter 
Versuch mit sehr stark wechselnder Pollenmenge (Pollen von colorata bzw. 
zanzibariensis in einem Gemisch von Nektar der beiden Arten bei 25,50) 
ergab nur einen schwachen und nicht einheitlichen, eher entgegengesetz- 
ten Effekt vor allem in späteren Stadien. Für unsere Zwecke, bei denen 
mit anrähernd gleich dichten Lagerungen gearbeitet wurde, brauchte 
darauf nicht Rücksicht genommen zu werden. 

Oft waren die Pollenschläuche sehr stark gekrümmt. Gelegentlich 
legten sie sich geradezu um das Pollenkorn herum. Das konnte auf 
chemotrope Reizwirkung hinweisen. Doch kommen diese Krümmungen 
ganz anders zustande. Von der Unterfläche des hängenden Tropfens 
wachsen die Schläuche offenbar negativ aerotrop nach oben. Da sie 
spezifisch schwerer sind als Wasser, fällt das ganze Gebilde früher oder 
später um, der wachsende Schlauch wendet sich wieder nach oben usw. 
Wo in sehr dichten Aussaaten das Umfallen erschwert ist, streben die 
meisten Schläuche nach oben. Spezifische chemotrope Reize von den 
Pollenkörnern her wurden nicht einwandfrei gesehen. 

Mit der Annahme negativer Aerotropie stimmt folgendes sehr gut 
überein. Man erhält gelegentlich nach einigem Austrocknen Pollen, der 
auch noch in der Keimflüssigkeit kompakt in einem Klumpen beisammen 
bleibt. Steht nun eine solche, am besten ‚‚brettartige‘‘ Masse aufrecht im 
Tropfen, so sieht man, daß die Pollenschläuche erst nach außen wachsen, 
aber alsbald in scharfem Bogen wieder zurück. Natürlich ist dort infolge 
der Atmung die saue-stoffärmste bzw. kohlensäurereichste Zone, die sich 
im Innern des Tropfens viel deutlicher äußern muß als an der Grenze 
gegen die Luft. Bei der Keimung auf der Narbenfläche ist sicher auch der 
Grund des Nektartropfens bzw. das überdeckte, stark atmende Narben- 
gewebe die sauerstoffärmste Zone, womit nicht gesagt sein soll, daß da- 
durch allein die Direktionskraft der Pollenschläuche in die Narbenfläche 
hinein gegeben wäre. Aber die Richtung auf die Narbe zu kann so ge- 
währleistet werden. 

Die gewöhnliche mikrochemische Untersuchung der Narbenflüssig- 
keit, also des natürlichen Keimmediums, konnte nicht erheblich weiter 
getrieben werden, weil eine möglichst große Menge für eine spektrosko- 
pische Analyse gesammelt werden sollte. Es wurde neben K und Ca noch 
das Vorkonimen sehr geringer Eisenmengen nachgewiesen (ob wirklich 
ursprünglich?). Nach gewissen Befunden der ersten Arbeit mußte aber 
eigens untersucht werden, wieweit der bekannte mikrochemische Nach- 
weis von Mg als Phosphat neben Ca eindeutig ist. Es handelt sich ja um 
eine Methode, die mehr der Vorprobe des analytischen Chemikers ent- 
spricht, nicht der wirklichen Analyse mit Trennung der Komponenten. 

42* 
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Es wurde mit hängenden Tropfen (etwa 30 cmm) in der üblichen Am- 
moniakkammer gearbeitet mit Chloridgemischen von Ca und Mg in den 
verschiedensten gegenseitigen Verhältnissen. Es ergab sich, daß bei Uber- 
schuß des Phosphatreagenzes das Mg auch neben viel Ca gut erkannt wer- 
den kann, wenn auch dann statt der ‚„‚Schneeflocken‘‘ meist einfachere 
Kristallformen erscheinen. Je geringer die Konzentration und je höher der 
relative Ca-Gehalt, desto unsicherer wird allerdings der einwandfreie Mg- 
Nachweis mit dieser Methode, und desto mehr empfiehlt sich längeres War - 
ten, am besten mehrere Stunden. Eine gewisse Unsicherheit beginnt bei 


0,1 % und Mg : Ca = 2 : 8 (nach 1 Stunde) 
0,1 % und Mg : Ca = 1 : 9 (nach 4 Stunden) 
0,03 % und Mg : Ca = 2 : 8 (nach 2 Stunden) 
0,03 % und Mg : Ca = 1 : 9 (nach 5 Stunden) 
0,005% und Mg : Ca = 3 : 7 (nach 1 Stunde) 
0,001% und Mg : Ca = 6 : 2 (nach 1 Stunde).. 


Im Seerosennektar war Mg nicht sicher nachzuweisen (Mengen aber 
sehr gering!). 

Um Anhaltspunkte fiir die Natur der noch unbekannten Komponente 
zu erhalten, wurde die l%ige Glukoselösung statt mit Wasser bzw. 
10/ „iger Mineralsalzlösung mit Erdauszügen angesetzt, zum Teil mit ge- 
eignet erscheinenden Salzzusätzen. Abgesehen von einem gewissen Er- 
folg mit einem Auszug aus Kiefernwaldrohhumus [l%ige Glukose + 
19/soige (1 Ca(NO,) + 2 KCl)] wurde nichts erzielt, diese Methode auch 
nicht weiter verfolgt. Ebenso ergaben Vorproben mit Asche aus Seerosen- 
blättern (in HC] aufgenommen) nichts Entscheidendes. 

Auch Eisen war nicht das gesuchte Element. Zusätze von zwei- und 
dreiwertigem Eisen verschiedenster Konzentration zu der relativ gün- 
stigen Lösung Nr.408 1% Glukose + 19/9. (8 CaCl, + 2 [KH,PO, + 
1 K,HPO,] + 2 KCl) erwiesen sich kaum als förderlich. Doch bewirkte 
Fe--- schon in 1 : 1 000 000 deutlichen Keimverzug und in höheren Kon- 
zentrationen blieben die Pollenkörner, ohne zu platzen oder zu keimen, 
lange unverändert. 

Schon die nächste Versuchsreihe, bei der Borax zugesetzt wurde, er- 
gab dann mit einem Schlage vollen Erfolg, der mit dem bisher erzielten 
nicht zu vergleichen war und ein künstliches Keimmedium lieferte, das 
dem natürlichen gleichwertig erschien. Es mag daran erinnert sein, 
daß bei 30° in der Narbenflüssigkeit die Keimung nach etwa 10 Minuten 
beginnt, nach 15 Minuten schon recht lange Schläuche vorhanden sind, 
die sehr rasch weiter wachsen, und daß (abgesehen natürlich von defekten 
Körnern) keinerlei Platzen der Schläuche eintritt. 

Zum entscheidenden Hauptversuch wurde folgendes Medium (408) 
verwendet: Aqua dest. + 1% Glukose + 19/9. (4 CaCl, + 1 K-Phosphat 
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+ 1 KCl). Als Phosphat wurde teils nur primäres, zum Teil ein Gemisch 
mit bis zu 25% sekundärem K-Phosphat gegeben, was keinen wesent- 
lichen Unterschied bedingt. Wo nicht anders bemerkt, wurde diese Lö- 
sung auch bei allen folgenden Versuchen verwendet. Die Protokolle 
sollen hier nur äußerst verkürzt wiedergegeben werden, was aber völlig 
genügt. 

Hauptversuch I. Medium 408 mit folgenden Zusätzen von kristalli- 
siertem Natriumtetraborat pro 1 ccm: 0, 0,01, 0,03, 0,07, 0,12, 0,2 mg. 
Temperatur = 29°. 

zanzibariensis: Während ohne Bor schon nach 9 Minuten die Pollen- 
körner ohne merkliche Keimschlauchbildung zu platzen beginnen und 
bald sämtlich geplatzt sind, bewirkt schon der geringste Boraxzusatz 
(d.h. in Konzentration 1 : 100 000) ausgezeichnetes Keimen nach 9 Mi- 
nuten. Die Schläuche wachsen, ohne daß mehr als ganz vereinzelte plat- 
zen, so rasch wie in der natürlichen Narbenflüssigkeit weiter und er- 
reichen sehr große Längen (Abb. 2). Die höheren Borkonzentrationen 
wirken ganz ähnlich, nur daß der Keimungsbeginn sich verzögert (bei 
0,12 mg nach 16 Minuten, bei 0,2 mg nach 26 Minuten erst etwa die Hälfte 
kurz gekeimt), die Schläuche etwas langsamer wachsen, sich etwas un- 
gleichmäßiger verhalten und daß etwas mehr Schläuche im Laufe der 
Entwicklung platzen. 

colorata verhält sich ganz ähnlich, doch keimt sie auch im Nektar 
etwas langsamer als zanzibariensis. Auch ist colorata gegen höhere Kon- 
zentrationen empfindlicher. Bei 0,06 und 0,12 mg ist nach 30 Minuten 
höchstens die Hälfte gekeimt, und nach 50 Minuten sieht man ein außer- 
ordentlich ungleichmäßiges Bild: Neben langen guten Schläuchen alle 
Übergänge bis zu nicht gekeimten Körnern. Weiterhin ist die Gefahr 
des Platzens auf allen Stadien höher, besonders wenn die Schläuche schon 
größere Längen erreicht haben. 

citrina verhält sich ebenfalls ganz ähnlich. Aber citrina- Pollen ist von 
vornherein weniger der Gefahr des Platzens ausgesetzt, so daß auch ohne 
Borzusatz in der an sich guten Lösung 408 nur ein Teil der keimenden 
Körner platzt, ziemlich viele Schläuche sich zunächst gut entwickeln und 
manche bis 100 u Länge erreichen. Dann stellen sie meist ihr Wachstum 
ein und platzen allmählich. Trotzdem ist die günstige Borwirkung auch 
hier sehr erheblich. In den höheren Konzentrationen macht sich der 
Keimverzug sehr stark geltend, so daß nach 30 Minuten mehr als die 
Hälfte der Körner ungekeimt sein kann. 

gigantea: Diese Art, von der nur mehr nicht ganz einwandfreier Pollen 
verfügbar war, verhält sich nach Maßgabe ihrer erheblich langsameren 
Entwicklung ähnlich wie colorata. Insbesondere ist der Keimverzug bei 
höheren Konzentrationen sehr deutlich, ähnlich und noch ausgesproche- 
ner als bei ciirina. 

Planta Bd. 18. 42b 
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Der Versuch ergibt also, daß Borat schon in außerordentlich geringer 
Konzentration (1 : 100000) eine für die empfindlicheren Arten kata- 
strophal schlechte (aber nach dem Verhalten der unempfindlichen citrina 





Abb. 2. Wirkung von Borsäurezusatz auf 

die Keimung des Pollens von Nymphaea 

zanzibariensis. a Balanzierte minera- 

lische Nährlösung (1%) + Glukose (1%) 

ohne Borsäure; 14 Min. nach Ansetzen. 

b Desgl. mit 1:100000 Borsäure; nach 
12 Min. c Desgl. nach 21 Min. 


und früheren Beobachtungen 
an sich günstige) Lösung zu 
einer ausgezeichneten macht, 
und daß höhere Konzentra- 
tionen (etwa 0,1 mg auf 1 ccm) 
schon viel schlechter wirken, 
insbesondere den Keimungs- 
beginn verzögern. 

Zwei Einwürfe könnten ge- 
macht werden: Na-Wirkung 
und Veränderung des p, durch 


den Boratzusatz. Daß erstere nicht in Betracht kommt, wurde schon 
früher gezeigt und ergibt sich auch aus späteren Befunden. Die p,-Schwan- 
kung im Hauptversuch I war allerdings sehr erheblich (etwa 4,9—6,7). 
Wenn auch schon früher gezeigt wurde, daß der p„-Einfluß hier relativ 
gering ist, so durfte er infolge seiner Größe doch nicht übersehen werden. 

Deshalb wurde durch Variation des Phosphatgemisches zunächst das 
Py etwas verändert, was ohne erheblichen Einfluß blieb. Vor allem aber 
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wurde nun im Hauptversuch II statt Borat reine kristallisierte Borsäure 
verwendet (Phosphatgemisch 6 KH,PO, :2 K,HPO,). Borsäure ist eine 
außerordentlich schwache Säure (Diss. Konst. etwa 6 - 10-10) und ver- 
änderte selbst in der höchsten Konzentration das p, kaum (von 6,2 höch- 
stens auf 6,3). Hauptversuch II wurde mit gleichen Gewichtsmengen Bor- 
säure ausgeführt, wie in Hauptversuch I Borat verwendet worden war, 
und zwar mit Pollen von zanzibariensis. Das Ergebnis entsprach voll- 
kommen dem Boratversuch, insbesondere war auch hier der Unterschied 
zwischen den beiden ersten Proben, ohne und mit 1 : 100 000 Borsäure, 
ungeheuer. Also handelt es sich um spezifischen Eintluß des Borsäureions. 

Hauptversuch III sollte entscheiden, in welcher Minimalkonzentra- 
tion die Borsäurewirkung noch wahrnehmbar war. Denn während die 
bisher gebrauchten höchsten Konzentrationen (0,1—0,2 mg auf 1 ccm) 
schon deutlich schlechter waren, erschien die niedrigste (0,01 mg) schon 
optimal, oder der Optimalwert lag nicht viel höher, wobei der Gipfel der 
Wirkungskurve sehr flach zu sein schien. 

Es wurden deshalb Konzentrationen von 0,0005 mg auf 1 ccm an ge- 
prüft (Pollen von zanzibariensis, 28°, Phosphatpuffer KH,PO, zu 
K,HPO, = 3 : 1; Beobachtung nach 15 Minuten beginnend). 

0,0 alles geplatzt, keine Keimschläuche. 

0,0005 kurze Keimschläuche zahlreich vorhanden, aber viele platzen, auch viele 
Körner platzen, ohne zu keimen; keine Schläuche gelangen über 154 
hinaus. 

0,001 etwas besser; längste Schläuche erreichen 40 u. 

0,002 in den ersten Keimstadien ganz erheblicher Unterschied gegen voriges, 
sehr viele gute Schläuche, die bis 754 erreichen. Allerdings platzen sie 
später. 

0,004 a ausgezeichnet, aber nur etwa die Hälfte der Schläuche wird länger 
als 200 u. 

0,006 fast optimal. 

0,01 optimal. 

Daraus ergibt sich, daß die Borwirkung in der enorm niedrigen Kon- 
zentration von 1 : 2000 000 deutlich auftritt und bei 1 : 100 000 das 
Optimum schon oder fast erreicht ist. 

In 1%iger Glukoselösung ohne Mineralsalze keimt der Pollen von 
zanzibariensis zunächst ganz gut, aber allmählich platzen die Schläuche, 
nachdem sie ihr Wachstum eingestellt und nur vereinzelt 75 y Länge er- 
reicht haben. Borzusatz wirkt hier günstig, aber nicht erheblich. Auch 
in Aqua dest. ist der erste Keimbeginn befriedigend, aber bald platzt 
alles, ohne daß Schläuche von nennenswerter Länge entstehen. Bor- 
zusatz hilft da nicht viel. Darüber wird am Schluß noch zu sprechen sein. 

Von höchstem ökologischen Interesse mußte es nun sein, zu wissen, 
ob die Wirkung des Bors ein ‚„‚Laboratoriumseffekt‘ ist, oder ob sie auch 
bei der natürlichen Keimung eintritt. Bor ist kein Element, nach dem 
man gewöhnlich bei biologisch-chemischen Untersuchungen fahndet. So 
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findet man z. B. in dem umfangreichen „Handbuch der Pflanzenanalyse‘: 
im einschlägigen Band II darüber nichts, obwohl hier sonst recht unge- 
wöhnliche Elemente ausführlich gewürdigt sind. 

Um so überraschender und erfreulicher war nun eine Mitteilung von 
Herrn Prof. Dr. V. M. GoLpscamipr (Direktor des Mineralogischen Insti- 
tutes Göttingen). Nach spektroskopisch-quantitativen Untersuchungen 
in seinem Institut (ausgeführt von Herrn Dr. Prrers) konnte in der 
Asche, die aus der übersandten Trockensubstanz von natürlicher Narben- 
flüssigkeit verschiedener Nymphaea-(Brachyceras-)Arten (zanzibariensis, 
colorata, citrina, hybr. pensylvania) gewonnen wurde, Bor nachgewiesen 
werden, und zwar in der ganz ungewöhnlichen Menge von fast genau 
1% B,O;. Berücksichtigt man, daß der Aschengehalt ungefähr 1°/,, be- 
trägt, so ergibt sich ein Borsäuregehalt der Narbenflüssigkeit von etwa 
0,01 mg auf lccm, also genau soviel, wie vorher im biologischen Versuch 
als bereits optimal gefunden worden war. 

Es wurde noch geprüft, ob auch die Glukose spezifisch wirkt oder 
durch andere Zucker ersetzt werden kann. Es wäre ja möglich, daß z. B. 
eine spezifische Glukose-Borsäureverbindung die entscheidende Wirkung 
hätte. Geprüft wurden Glukose, Fruktose, Saccharose, Maltose, ‚lösliche 
Stärke‘ und Arabinose (die Disaccharide in 2%-Lösung) mit 0, 0,01 und 
0,06 mg Borsäure pro 1 ccm. 

Es ergab sich, daß im Prinzip die Borwirkung in allen Fällen sehr 
ähnlich war. Lävulose wirkt eher besser als Glukose. Saccharose wirkt 
auf zanzibariensis und colorata nicht gleich; bei ersterer tritt gegen Glu- 
kose eher eine Beschleunigung und tadellose Entwicklung, bei letzterer 
eine Verzögerung ein, die soweit geht, daß bei 0,06 mg Borsäurezusatz 
selbst nach Stunden die Pollenkörner noch ziemlich unverändert sind. 
Maltose verhält sich gegenüber zanzibariensis wie Glukose, gegenüber 
colorata etwas ungleichmäßig. In Milchzucker wirkt 0,06 mg Bor- 
säure bei zanzibariensis erheblich besser (schnellere Entwicklung) als 
0,01 mg, welcher Einfluß bei colorata nicht hervortritt. ,,Lésliche 
Stärke‘ verhält sich wie Glukose, und gerade colorata bei 0,06 mg Bor- 
säure ergab hier die allerbesten Resultate, etwas besser sogar als im eige- 
nen Nektar. Arabinose verhält sich am abweichendsten (ob das Präparat 
absolut rein?). Auch ohne Bor sind hier die ersten Stadien leidlich ; 
0,01 mg bessert wesentlich, wenn auch nicht entscheidend, und erst 
0,06 mg wirken so, daß wenigstens die Mehrzahl der Schläuche lang und 
gesund auswächst. 

Die Versuche sind noch nicht zahlreich genug, um daraus andere 
Schlüsse zu ziehen, als den, daß im allgemeinen die Borwirkung mit allen 
Zuckern im Prinzip identisch ist. 

Vom ökologischen Standpunkt aus könnte man zur Vermutung kom- 
men, der eigentliche ‚„‚Zweck‘‘ des Borsäuregehalts sei, als Antiseptikum 
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die Fäulnis der gefangenen Insekten zu verhindern. Kurze Versuche mit 
Narbenflüssigkeit, Zuckerlösung mit und ohne Bor und Fleischstückchen 
ergaben dafür keine Beweise. Es ist auch höchst unwahrscheinlich, denn 
Borsäure ist ein äußerst schwaches Antiseptikum, und erst Konzentra- 
tionen von über 1% wirken einigermaßen allgemein bakterientötend. 

Es ist also festgestellt, daß in dem untersuchten Fall Borsäure in 
außerordentlich niedriger Konzentration entscheidende physiologische 
Wirkungen ausüben kann, und daß diese für den Biologen etwas unge- 
wöhnliche Substanz dort, wo sie nötig ist, auch tatsächlich vorhanden ist. 
Naheliegende Erörterungen über das staunenswerte, zweckmäßige Zu- 
sammenwirken der Teile für das Ganze können hier unterdrückt werden. 

Auf die Literatur über den Einfluß von Bor auf Pflanzen soll hier 
noch nicht eingegangen werden. Man weiß seit langem, daß Bor in sehr 
geringer Menge in Wein, Fruchtsäften usw. vorkommt. Neuerdings wurde 
insbesondere in Amerika für höhere Pflanzen mehr oder minder über- 
zeugend die förderliche oder sogar lebensnotwendige Bedeutung dieses 
Elementes behauptet. Bor soll ferner für die Ausbildung der Bakterien- 
knöllchen der Leguminosen wichtig sein, ebenso für manche Kulturpflan- 
zen, wie Zuckerrüben, Tabak usw., und die Herzfäule der Rüben günstig 
beeinflussen. 

Wir halten es heute für wahrscheinlich, daß, wie schon in der ersten 
Arbeit gemutmaßt, Bor von großer Wichtigkeit z. B. für Algen, besonders 
Meeresalgen, ist und haben hierfür inzwischen auch positive Anhalts- 
punkte. Wir behalten uns weitere Untersuchungen vor. An Hypothesen 
über weitere Erscheinungen, die auf das Vorkommen bzw. den Mangel an 
Bor zurückzuführen sein könnten, und über seine spezielle Wirksamkeit 
fehlt es nicht. 

Wenn wir sehen, daß keimender Seerosenpollen in reinem Wasser 
zwar keimt, aber die Pollenschläuche nach kurzer Zeit ihr Wachstum ein- 
stellen und platzen, und daß ferner unbalanziertes Kalium in sehr ge- 
ringer Konzentration (1 : 10 000) das Platzen, i.e. die Quellung, sehr 
fördert, so liegt die Annahme nicht fern, die Borsäure wirke in gewissem 
Sinne dann antagonistisch. Die Alkalien und Erdalkalien sind nötig, um 
das Wachstum eventuell durch Quellung zu fördern, sie allein aber kön- 
nen ein geeignetes Gleichgewicht zwischen Zellinhalt und wachsender 
Membran nicht erzielen. Wenn Bor in unserem Fall spezifisch wirkt, 
und zwar, wie auch sonst, „adstringierend‘“, ,,zusammenziehend“, ,,ab- 
dichtend‘‘, so könnte man hoffen, andere kolloidphysikalisch ähnlich 
wirksame Stoffe möchten auch bei unserem Objekt ähnliche Wirkung 
haben. Das ist der Fall. Es sei hingewiesen auf den verzögernden Einfluß 
höherer Borsäurekonzentrationen, die bei Saccharose bis zur völligen 
Hemmung der Keimung führen kann, auf den erwähnten Einfluß von 
dreiwertigem Eisen und vielleicht auch von Rohhumusauszug (hier aber 
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möglicherweise auch Borgehalt!). Schließlich übt auch Gerbstoff zu 
0,04—0,1 mg pro 1 ccm einen deutlichen Einfluß aus und verhindert 
wenigstens in der ersten Zeit, verglichen mit den von Gerbstoff freien 
Kontrollen, das Platzen. In höheren Gerbstoffkonzentrationen (0,3 bis 
0,4 mg) wird wie mit Borsäure die Keimung lange verhindert. Doch mit 
der Borsäurewirkung verglichen, sind alle diese Einflüsse physiologisch 
unbedeutend. 

Der Borsäureeinfluß ist also kolloidphysikalisch nicht ganz unver- 
ständlich. Wir glauben, daß insbesondere die Kolloide der jungen Zell- 
membran beeinflußt werden. Häufig sieht man in nicht sehr geeigneten 
Medien, wie vor dem Platzen das Wachstum arretiert wird, und daß 
schon vorher unregelmäßige Auftreibungen am wachsenden Pollen- 
schlauch entstehen, gerade als ob das Membranwachstum dem ungeregel- 
ten Druck des Inhalts nicht folgen könnte. 

Wenn man als Hormone Stoffe bezeichnet, die an anderer als ihrer 
Ursprungsstelle mit außerordentlicher physiologischer Aktivität das 
Wachstum entscheidend beeinflussen, so könnte man im untersuchten 
Fall die Borsäure als ein nach außen ertleertes anorganisches Hormon 
bezeichnen. 

Zusammenfassung. 

I. Beim Keimen und bei der Schlauchbildung der Pollenkörner tro- 
pischer Seerosen ist Borsäure nötig. 

II. Sie wirkt schon bei 1 : 100 000 optimal, bei 1 : 2 000 000 wesent- 
lich fördernd. Ohne sie zerplatzen die Pollenkörner restlos. 

III. Das natürliche Keimmedium enthält auch wirklich Borsäure zu 
etwa 1 : 100 000. 


Ich danke bestens Herrn Prof. Dr. V. M. GozLpscHMipr für sein tat- 
bereites Interesse, Herrn Dr. PETERS aus seinem Institut für die Bor- 
bestimmung in der Nektarasche, Fräulein LIESELOTTE KRUSKOPF für 
die Hilfe bei der mikrochemischen Ca-Mg-Untersuchung, Herrn Assessor 
Dr. Denexe für Hilfe beim Durchprobieren der verschiedenen Zucker 
und Fräulein cand. nat. Hanna GRIFFEL für Hilfe beim Einsammeln 
des Nektars. 


Nachtrag: Inzwischen wurde von Herrn Dr. HAUPTMANN (Gold- 
schmidt-Institut) festgestellt, daß käufliche Gerbsäure zu :/1090 % BeOs 
enthält. Doch reicht dieser Gehalt wegen der Größenordnung der 
wirksamen Konzentration nicht hin, die Gerbsäurewirkung durch diese 
Verunreinigung zu erklären. 
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ÜBER DEN BAU UND DIE ENTWICKLUNG DES 
BEWEGUNGSMECHANISMUS VON PHYSOSTEGIA VIRGINIANA. 


Von 
LEOPOLDINE MÜLLER 
(Wien). 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Oktober 1932.) 


Die in Nordamerika heimische und bei uns in Gärten kultivierte 
Labiate Physostegia virginiana Ben. fällt durch eine eigenartige Dreh- 
barkeit ihrer Blüten auf. Bei der Besichtigung einer Berliner Gärtnerei 
sah ich blühende Pflanzen und konnte auch einige Blütenstände in Alko- 
hol aufbewahren. Jedoch war es mir erst im Wiener botanischen Institut 
möglich, die anatomische Untersuchung der für die Bewegungsfähigkeit 
in Betracht kommenden Teile durchzuführen. Da unter dem gesammel- 
ten Materiale sich auch Knospen und junge Früchte befanden, wurde 
gleichzeitig die Entwicklung dieses Bewegungsmechanismus verfolgt. In 
der mir zugänglichen Literatur waren darüber keine Angaben zu finden. 

Beschreibungen der Pflanze finden sich bei BENTHAM (1, 8. 504, 505), 
Bots (2, S.297), Gray (8, 8.383, Nr.40), BRIQUET (3, S.243) und in dem 
Werke von Britton u. Brown (4, S. 89; in diesem ist auch die Pflanze 
abgebildet: Fig. 3100). 

Die purpurfarbigen Blüten sind zu einer terminalen Gesamtinflores- 
zenz vereinigt. Die unten von einem Kelch umschlossene Einzelblüte be- 
sitzt eine Ober- und eine Unterlippe. In der Blüte fällt ein kräftiger Dis- 
kus auf, der zu einem Nektarium ausgebildet ist. Die Blüten sind ganz 
kurz gestielt. BRIQUET (3, S. 243) bezeichnet sie im Gegensatz zu anderen 
als sitzend. 

Wie schon erwähnt, weisen die Blüten eine ganz eigenartige Bewe- 
gungsfähigkeit auf. Sie lassen sich nämlich beliebig nach rechts oder links 
drehen und verbleiben dann in dieser Stellung, bis sie wieder durch einen 
äußeren Anstoß verändert wird. Die Bewegung erinnert an die einer Türe 
in ihren Angeln oder die einer Windfahne. Sie läßt sich auch, wenn man 
will, mit der eines menschlichen Drehgelenkes vergleichen, in dem sich 
z. B. der Atlas mit dem Schädel gegen den Hals dreht. Die Blüte ist je- 
doch nicht imstande, die ihr passiv aufgezwungene Lageänderung wieder 
selbständig rückgängig zu machen. Durch fremden Eingriff ist aber ein 
Zurückdrehen in die Ausgangsstellung oder ein Drehen nach der ent- 
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gegengesetzten Richtung möglich, und der Vorgang kann beliebig oft 
wiederholt werden. Diese merkwürdige Eigenschaft der Pflanze wird in 
der Literatur mehrfach erwähnt und die Pflanze deshalb als ,,katalep- 
tisch‘ bezeichnet (KnuTH, 13, S. 84; Bots, 2, 8. 297; Gray, 8, S. 383; 
CoULTER, 6, S. 111). 

Einige Autoren versuchen auch, dieses Verhalten ökologisch zu deuten. 
Nach Knurtu (13, III/2, S.84) sind die Blüten protandrisch, die Bestäuber 
Hummeln. In seinen weiteren Angaben stützt er sich auf die Beobachtun- 
gen von CouLTER und ROBERTSON. COULTER (6, S. 111,112) hat beobach- 
tet, daß bei plötzlich auftretendem Wind und Regen sich durch die StoB- 
wirkung dieser Kräfte alle Blüten herumdrehten wie eine Wetterfahne 
und dadurch die Mündung der Blütenröhre vom Regen abwandten und so 
das Blüteninnere vor Benetzung schützten. ROBERTSON (18, S. 33, 34) 
hat festgestellt, daß der Wind auf den Flug von Insekten und Vögeln von 
Einfluß ist. Nach ihm dreht sich z. B. eine Biene, die mit dem Wind ge- 
flogen kommt, beim Blütenbesuch gegen ihn. Die durch jeden Windstoß 
mit ihrer Öffnung leicht in die Gegenrichtung gedrehten Blüten würden 
so von den Insekten besser gesichtet und bequemer besucht. Auch der 
Duft der Blüten käme so mehr zur Wirkung. Nach der Beschaffenheit 
und Lage der Geschlechtsorgane soll aber nach Courter (6, S.112) 
Fremdbestäubung zur Fruchtentwicklung unbedingt nötig sein. Leider 
fanden sich in der Literatur nur spärliche Angaben über die Abhängigkeit 
des Insektenfluges von der Windrichtung. KusLer (14, 1930, S. 229 bis 
280; 15, 1931, S.424—432) beschäftigt sich in seinen ,,bliitendkologischen 
Untersuchungen mit Hummeln“ überhaupt nicht mit dieser Frage. 
KNOLL (11, 1921, S. 49) hat bei Bombylius mit Hilfe der Windmethode 
festgestellt, ,,daB jener die Flüge zwischen den einzelnen Blumen ohne 
Rücksicht auf die vorhandenen Luftbewegungen ausführte‘‘, und auch bei 
den Bienen findet derselbe Forscher (12, 1926, S. 493), daß die Annähe- 
rung an die Blüten des Sonnenröschens ,,ohne Rücksicht auf die Wind- 
richtung“, also auch hier wieder rein optisch, erfolgte. 

Da es mir leider nicht möglich war, Freilandbeobachtungen an der 
lebenden Pflanze zu machen und sich aus den erwähnten Angaben nichts 
Bestimmtes für diesen Einzelfall folgern läßt, möchte ich auf ein weiteres 
Eingehen in die Ökologie dieser ,,drehbaren‘‘ Blüten verzichten. Immer- 
hin sei bemerkt, daß die gewiß wertvollen Beobachtungen von COULTER(6) 
und ROBERTSON (18) experimentell nachzuprüfen wären, ehe man in die- 
ser Hinsicht Klarheit gewinnen könnte. 

Uber die Mechanik der ,,drehbaren“ Blüten sei noch folgendes gesagt. 
Die Drehung kann nur in einer Ebene erfolgen, und der Torsionsbogen be- 
trägt annähernd 180°. CouLTer (6, S.111) spricht von ‚of more than 
half a cirele‘‘. Doch findet sich diese Bewegungsfähigkeit, soweit ich bei 
der nur kurzen Zeit der Lebendbeobachtung beurteilen kann, nur bei 








des Bewegungsmechanismus von Physostegia virginiana, 653 


Blüten und bei Knospen vor ihrer Entfaltung. Sie fehlt aber bereits ganz 
jungen Früchten. Alle diese Entwicklungsstufen können sich natürlich 
an einem Blütenstande vorfinden. Eine Andeutung dafür, daß diese 
Eigenschaft nicht dauernd vorhanden ist, findet sich in dem Werke von 
BRITTON u. Brown (4, S. 89): ,,temporarily! remaining in whatever posi- 
tion it is placed“. 

Die Blüten stehen in den Achseln von Brakteen, welche die kurzen 
Blütenstiele umfassen (Abb. la). Äußerlich weist nichts auf eine beson- 
dere Beweglichkeit hin; auch die Epidermis zeigt keine auffallenden Merk- 
male. Kelch und Blütenstiel sind dicht mit ziemlich langen Haaren be- 
deckt, die Brakteen und der Infloreszenzstiel mit etwas kürzeren. Das 
Alkoholmaterial wurde auch mit JAVELLEscher Lauge erweicht, so daß 
die Blüten und Brakteen nach abwärts gebogen werden konnten (Abb.1b). 


Bei beginnender Frucht- 
bildung ändern sich etwas 
| | die Lageverhältnisse; die 


Abb. 1a. Abb. 1b. Abb. 2. 
Abb. la und b: Blüten, etwa 2'/:fach vergr.; a Deckblatt bei der einen Blüte teilweise entfernt, 
b Blüte nach unten gebogen. — Abb. 2. Junge Früchte; etwa 21/:fach vergr. 











Brakteen sind mehr abwärts gebogen, die Blütenstiele mehr oder min- 
der verkrümmt, so daß die junge Frucht und der sie umhüllende Kelch 
mehr waagrecht zu stehen kommen (Abb. 2). 

Zur genauen Untersuchung wurde das Alkoholmaterial (Blüten, junge 
Früchte und Knospen) in Paraffin eingebettet und mit dem Mikrotom 
geschnitten. Die Längs- und Querschnitte wurden mit Chromsäure ge- 
beizt und mit Safranin gefärbt. Auch Mucikarmin wurde bei einigen Prä- 
paraten zur Färbung verwendet. 

Im folgenden sei nun der Bau des Bewegungsmechanismus bei allen 
drei Entwicklungsstufen geschildert. 


Blüte. 
Der Längsschnitt (Abb.3a) zeigt den kurzen Blütenstiel, der einen 
Bestandteil des einachsigen Drehgelenkes bildet. Seine Verbindungen 
mit dem Infloreszenzstiel und dem Deckblatt sind nicht ganz symmetrisch 


ı Von mir hervorgehoben. 

















654 





L. Müller: Über den Bau und die Entwicklung 


ausgebildet. Beide Stellen sind im medianen Längsschnitt durch ziemlich 
tiefe Einschnitte gekennzeichnet. Wie die Schnittserien zeigen, ergibt 
sich so eine ringförmige Zone, die einer passiven Bewegung des Blüten- 
stieles geringen Widerstand entgegensetzt. Faltenbildung wurde nicht 
beobachtet. In der Mitte des Blütenstieles, also längs der Drehungsachse, 
verläuft ein zentraler Gefäßbündelstrang. Das parenchymatische Ge- 
webe des Blütenstieles und der angrenzenden Teile (Abb.3b) zeigt vor- 
wiegend in der Längsrichtung gestreckte Zellformen, nur in der Bewe- 
gungszone (Abb. 3a und b bei i und a) sind die Zellen mehr rundlich und 
konzentrisch zum Drehpunkt hin angeordnet. Sie fielen an diesen Stellen 
noch durch eine Eigentümlichkeit auf. In einzelnen Schnitten erinnerte 
nämlich das Gewebebild hier an Kollenchym (Abb. 3b; in den Abb. 3a 
und c ist dieser Teil durch Punktierung hervorgehoben ; die Umrißzeich- 


i 


| 
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c 
Abb. 8a bisc. Blüte; Längsschnitte durch die ,,Drehzone‘‘; m. d. Z.A. gez. a außen (gegen das 


Deckblatt), i innen (gegen den Infloreszenzstiel). 3a u. c Umrißzeichnung; ,,Bewegungsgewebe‘‘ 
durch Punktierung angedeutet; schwach vergr. 3b ,,Drehzone“ 150fach vergr., auf 2/s verkl. 





nung [Abb. 3c], die nach einem Schnitt der gleichen Serie wie die Abb. 3a 
und b gezeichnet ist, zeigt den Blütenstiel nicht mehr in Verbindung mit 
dem Infloreszenzstiel). Es ist also an diesen Stellen ein ,,Bewegungs- 
gewebe‘‘ ausgebildet, das die Verwachsungsstelle des Blütenstieles ring- 
förmig umfaßt und so in seiner Verbindung mit diesem die anatomische 
Grundlage für die eigenartige Torsionsfähigkeit der Blüten bildet. 
„Bewegungsgewebe‘“ sind bei den verschiedensten Pflanzen beschrie- 
ben worden, so von CORRENS (5, S. 198, 199) in der Salvienblüte, von 
HABERLANDT (10, S. 529) in den Ranken von Urvillea ferruginea (nach 
Faitscu jetzt Serjania cuspidata CamB.) und von Pout (17, S. 531—536) 
in der Spatha von Philodendron Selloum. Eine Zusammenfassung darüber 
findet sich bei GUTTENBERG (9, S. 139—165), die chemischen Eigen- 
schaften hat ZiEGENsPEcK (21, S. 297—376) untersucht. In dieser Hin- 
sicht sei auch noch auf die Werke von van WISSELINGH (20, S. 1—62) und 
TUNMANN-ROSENTHALER (19, S. 884—926) verwiesen. Besonders zwei 
Eigenschaften des Bewegungsgewebes werden betont, seine Quellbarkeit 
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und sein von typischer Zellulose abweichendes Verhalten gegenüber den 
entsprechenden Reagenzien. 

Zur Überprüfung der Quellbarkeit wurden ungefärbte Mikrotom- 
schnitte in Chloralhydratlösung (8 Teile Chloralhydrat + 10 Teile Wasser) 
eingelegt und ungefähr 15 Minuten darin belassen. Es trat Verquellen der 
Membranen auf, jedoch nicht überall in gleicher Stärke. Die Membranen 
des Bewegungsgewebes verquollen besonders stark; dieses hob sich da- 
durch scharf von dem übrigen Gewebe ab. Das Bild war anfangsdem von 
Pou (17,8.534, Abb.4) bei Philodendron gezeichneten ähnlich, nach länge- 
rer Einwirkung der Lösung ging die Verquellung so weit, daß nur mehr die 
verzerrten Lumina der Zellen in einer gequollenen Masse sichtbar waren. 

Das chemische Verhalten der Zellmembranen wurde mit den ent- 
sprechenden Reagenzien (vgl. TUNMANN-ROSENTHALER, 19, S. 897—926) 
untersucht. Mit Jodjodkali und Schwefelsäure erfolgte die für Zellulose 
charakteristische Blaufärbung, doch unterblieb die Violettfärbung an 
unbehandelten Schnitten bei Zusatz von Chlorzinkjod. Die Prüfung auf 
Collose nach ZIEGENSPECK (21, S. 323) mit Jodjodkali und 25%iger Salz- 
säure hatte vorerst ein durchaus negatives Ergebnis. Wurden die Schnitte 
jedoch mit Chloralhydratlösung durch etwa 15 Minuten vorbehandelt, so 
trat beim Zusatz von Chlorzinkjod Violettfärbung, bei dem von Jodjod- 
kali allein oder in Verbindung mit 25%iger Salzsäure Blaufärbung auf. 
Immer verquollen bei diesen Reaktionen die Zellmembranen, und das an 
der Verwachsungsstelle ausgebildete Gewebe hob sich dabei durch ein 
weitaus stärkeres Verquellen seiner Membranen scharf von dem übrigen 
parenchymatischen Gewebe ab; es soll daher wegen dieser charakteristi- 
schen Eigenschaft und seiner Lage in der ,,Drehzone“ als ,,Bewegungs- 
gewebe‘‘ bezeichnet werden. Bei den Färbungsreaktionen konnte ich je- 
doch keinen Unterschied im Verhalten des Bewegungsgewebes gegenüber 
den anderen parenchymatischen Geweben bemerken. Die stärkere Quell- 
fähigkeit einer Membran scheint auch ihre größere Elastizität und Dehn- 
barkeit zu bedingen. Das ‚Bewegungsgewebe‘‘ ermöglicht daher wieder- 
holte Drehungen ohne Schädigung der Pflanze. Die Verbindung zwischen 
Blüten- und Infloreszenzstiel ist so nicht eine starre, sondern infolge des 
dort ausgebildeten ‚„‚Bewegungsgewebes‘ kann sich, grob verglichen, der 
Blütenstiel drehen lassen wie ein menschlicher Knochen in der Pfanne 
seines Gelenkes. Der Gefäßbündelstrang verläuft zentral, also in der 
Drehungsachse, und wird daher bei der Torsion überhaupt nicht gedrillt 
(vgl. Conrens, 5, S. 200—205), das Bewegungsgewebe hingegen, als der 
leistungsfähigste Bestandteil, ist mehr peripher angeordnet. Die Drehung 
bewirkt eine elastische Verlängerung der Membranen auf der einen Seite 
und eine Verkürzung auf der Gegenseite (vgl. GOEBEL, 7, S. 237). Es 
ließe sich denken, daß durch die aufgezwungene Bewegung der Turgor- 
druck in den Geweben verändert wird. 
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Frucht. 

Wie schon früher erwähnt, ließen sich bereits verblühte Blüten nicht 
mehr drehen. Schon rein äußerlich ist oft eine Veränderung der gegen- 
seitigen Stellungsverhältnisse wahrzunehmen (Abb. 2). Es war nun von 
Interesse, festzustellen, ob und welchen Veränderungen der Bewegungs- 
mechanismus, vor allem das ,,Bewegungsgewebe‘ dieser Altersstufe 
unterliegt. Die Untersuchung wurde in der gleichen Art wie bei den Blü- 
ten durchgeführt. 

Die Längsschnitte (Abb.4a und b) zeigen, daß hier im Gegensatz zu 
den Blüten, die Verbindung des Stieles der jungen Frucht mit dem Deck- 
blatt und dem Infloreszenzstiel ungefähr in gleicher Höhe liegt. Außer- 





Abb. 4a u. b. Junge Frucht. Längsschnitte Suche „Drehzone‘; m. d. Z.A. gez. a außen (gegen 
das Deckblatt), i innen (gegen den Infloreszenzstiel). 4a Umrißzeichnung, schwach vergr. 4b ,,Dreh- 
zone‘‘ 150 fach vergr., auf 2/s verkl. — Abb. 4c. Fruchtstiel, gegen den Infloreszenzstiel gerichtete 
Seite (Längsschnitt); 150fach vergr., auf 2/, verkl. 
dem weist der Stiel an der nach innen, also zum Infloreszenzstiel hin, ge- 
legenen Seite Faltenbildung auf (Abb. 4a und c). Diese welligen Verbie- 
gungen kommen bereits an den Stielen älterer Blüten vor. Vereinzelt sieht 
man bei Fruchtstielen eine stellenweise Ablösung der Epidermis. Beide 
Abweichungen können natürlich in diesem Falle nicht im Sinne einer Be- 
wegungserleichterung gedeutet werden (vgl. GoEBEL, 7, S. 110 und 126; 
MÜLLER, 16, S. 200, 208 und 209; dort auch weitere Literatur), weil ja 
gerade diesem Entwicklungszustand die Drehbarkeit fehlt. Man könnte 
sie hier vielleicht eher durch eine Überdehnung der Gewebe infolge häu- 
figer Beanspruchung und als durch Wasserverlust der Gewebe bedingte 
Schrumpfungserscheinung zu erklären versuchen. Das Bewegungsgewebe 
zeigt hier ebenfalls wieder runde Zellformen im Verhältnis zu den lang- 
gestreckten der umgebenden Gewebeteile. Doch erinnerte es an keinem 
der Schnitte mehr an Kollenchym. 
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Zur Überprüfung der Quellbarkeit der Zellmembranen wurden wieder 
ungefärbte Mikrotomschnitte in Chloralhydratlösung von gleicher Kon- 
zentration wie zuerst gelegt. Trotz 24stündigen Belassens darin konnte 
keine Verquellung der Membranen beobachtet werden. 

Die Zellulosereaktion mit Jodjodkali und Schwefelsäure verlief posi- 
tiv, doch nicht in allen Teilen auf gleiche Art. Der Stiel und die angren- 
zenden Teile des Bewegungsgewebes färbten sich zuerst mehr grünlich, 
erst späterhin trat eine einheitliche Blaufärbung aller Gewebe auf. Mög- 
licherweise ist hier die Zellulose durch einen anderen Stoff verdeckt (vgl. 
VAN WISSELINGH, 20, S. 36). Doch fiel die Holzreaktion mit Phlorogluzin 
und Salzsäure, wie zu erwarten war, negativ aus. An unbehandelten 
Schnitten hatten auch hier die Reaktionen mit Chlorzinkjod und mit Jod- 
jodkali und Salzsäure ein negatives Ergebnis. Bei gleicher Vorbehand- 
lung wie bei den Blüten (etwa 15 Minuten in Chloralhydratlösung) trat 
nur sehr schwache Violettfärbung auf; erst nach etwa 24stündigem Be- 
lassen in der Chloralhydratlösung färbte sich das parenchymatische Ge- 
webe violett. Auch eine schwache Verquellung der Membranen trat jetzt 
auf. Trotz 24stündiger Vorbehandlung mit Chloralhydratlösung konnte 
jedoch in diesem Falle weder mit Jodjodkali allein, noch in Verbindung 
mit 25%iger Salzsäure eine Farbreaktion erzielt werden. Nur eine 
schwache Verquellung der Membranen war beim Salzsäurezusatz bemerk- 
bar. Die herabgeminderte Quellbarkeit der Zellmembranen und das nega- 
tive Ergebnis der mit Jodjodkali und Salzsäure durchgeführten Reaktion 
zeigen ebenfalls, daß das Gewebe im Laufe der Entwicklung Verände- 
rungen unterworfen ist. Vor allem läßt die herabgesetzte Quellbarkeit 
der Membranen darauf schließen, daß die Dehnbarkeit und Elastizität 
des „‚gealterten‘‘ Bewegungsgewebes stark vermindert sind. Damit steht 
ja die fehlende Drehbarkeit in Übereinstimmung. 


Knospen. 

Da in den Infloreszenzen sich auch Knospen verschiedenen Alters vor- 
fanden, wurde die Entwicklung des Bewegungsmechanismus auch nach 
dieser Richtung verfolgt. Die Untersuchungen wurden auf gleiche Weise 
wie bei den Blüten und jungen Früchten durchgeführt. 

Das Endstück einer Infloreszenz wurde mit dem Mikrotom in Längs- 
schnitte zerlegt, so daß Schnitte durch die verschieden weit entwickelten 
Knospen erhalten wurden. Aus diesen ist ersichtlich, daß das Drehgelenk 
verhältnismäßig spät zur völligen Ausbildung gelangt (Abb. 5a—e). Die 
junge Knospe sitzt vorerst mit breitem Grunde am Infloreszenzstiel. Das 
Gewebe ist sehr plasmareich und von mehr oder minder einheitlicher 
Form (Abb. 5b, Knospen I und II). Allmählich bildet sich der Blütenstiel 
heraus (Abb. 5b, Knospe III, Abb. 5c, Knospe IV und Abb. 5d, Knospe V). 
Außerdem tritt eine Differenzierung der Zellformen (Abb. 5e, Knospe VI) 

Planta Bd. 18. 43 
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immer schärfer hervor. Die mehr rundlichen Zellen des Bewegungsge- 
webes erscheinen konzentrisch zum Drehpunkt hin angeordnet. Zu die- 
sem Zeitpunkt sind in den Staubbeuteln die Pollentetraden entwickelt. 
Späterhin erreicht der Blütenstiel seine endgültige Länge. Noch 
ältere Knospen zeigen die glei- 
chen Verhältnisse, wie sie in den 
Blüten beschrieben wurden (Ab- 
bild. 6a und b). Die asymmetri- 
sche Ausbildung des Drehgelenkes 
ist hier sehr auffällig sichtbar. 
Auch bei den Knospen wur- 
den die gleichen mikrochemischen 
Reaktionen wie in den beiden 
anderen Fällen vorgenommen. 
Es wurden dazu ungefärbte Mi- 
krotomschnitte von großen Knos- 
pen (wie Abb. 6a und b) verwen- 
det. In Chloralhydratlösung von 
gleicher Konzentration erfolgte 
nach etwa 15 Minuten wieder 
Verquellung der Zellmembranen, 
und zwar bei allen Zellwänden 
in ungefähr gleicher Stärke. Das 
»Bewegungsgewebe‘ trat dabei 
nicht so scharf abgegrenzt wie bei 
den Blüten hervor. Jodjodkali 
und - Schwefelsäure bewirkten 
starke Blaufärbung. Chlorzink- 
jod hatte ohne Vorbehandlung 
wieder ein negatives Ergebnis. 
Nach etwa 15 Minuten Vorbe- 
handlung mit Chloralhydratlö- 
sung erfolgte auch hier Violett- 
färbung der verquollenen Zell- 
Abb. 5a bis e. Knospen (Längsschnitte, m. d.Z.A. membranen. Jodjodkali und 
gez.). a Endteil d. Infloreszenz, Umrißzeichnung, 1 u > 
schwach vergr. Die Numerierung der Knospen 25%ige Salzsäure waren bei un- 
entspricht jener in den Detallzeichnungen. behandelten Schnitten ebenfalls 
wirkungslos. Wurden diese auf gleiche Art vorbehandelt, so trat schon 
auf Zusatz von Jodjodkali allein Blaufärbung auf, die durch die Salz- 
säure noch verstärkt wurde. Die an Schnitten durch Knospen erhaltenen 
Reaktionsergebnisse zeigen also eine weitgehende Übereinstimmung mit 
jenen an Blüten, nur ist die Verquellung der Zellmembranen hier noch 
gleichmäßiger, und das Bewegungsgewebe unterscheidet sich daher nicht 
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so auffällig von dem übrigen parenchymatischen Gewebe wie bei den 
Blüten. 
Die Ergebnisse der an Blüten, Knospen und jungen Früchten vorge- 
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Abb. 5b—e. 5b Knospen I, II und III; 230fach vergr., auf 2/; verkl. 5c Knospe IV, ebenso, nur 
die „Drehzone‘‘ eingez. 5d Knospe V, ebenso. 5e Knospe VI, ebenso „Drehzone‘. 

Abb. 6a und b. Ältere Knospe (Längsschnitt, m. d. Z.A. gez.). 6a Umrißzeichnung, schwach vergr. 
6b „Drehzone‘‘, a außen (gegen das Deckblatt), i innen (gegen den Infloreszenzstiel). 150fach 
vergr., auf 2/; verkl. 
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nommenen anatomischen und mikro- 
chemischen Untersuchung des Be- 
wegungsmechanismus wurden zur 
besseren Übersicht in einer Tabelle 
zusammengefaßt. 

Vergleicht man die an den drei 
Entwicklungsstufen — Knospe, Blü- 
te, Frucht — gewonnenen Ergeb- 
nisse miteinander, so läßt sich fol- 
gendes sagen: Der Bau des Bewe- 
gungsmechanismus bietet im Lebens- 
zyklus dieser Pflanze ein wechseln- 
des Bild. Die ihn bildenden Teile 
kommen verhältnismäßig spät zur 
vollständigen Ausbildung, sind also 
in der Blüte relativ jung. Daraus 
dürfte sich auch das etwas abwei- 
chende Verhalten des Bewegungs- 
gewebes erklären. Seine Zellmem- 
branen zeichnen sich durch ihre 
größere Quellbarkeit aus. Die elasti-: 
schen und dehnbaren Zellwände er- 
möglichen so eine Drehung der Blüte 
ohne Schädigung der Pflanze. Mit 
zunehmendem Alter, zur Zeit der 
Furchtbildung, unterliegt das Ge- 
webe weiteren Veränderungen. Die 
Quellbarkeit der Zellmembranen ist 
herabgesetzt. Der Stiel der jungen 
Frucht weist an der dem Inflores- 
zenzstiel zugewandten Seite Falten- 
bildung auf. Bei den chemischen 
Reaktionen nehmen die Reaktions- 
geschwindigkeit und die Intensität 
der Färbungen ab. Der Bewegungs- 
mechanismus funktioniert nicht 
mehr. 

Zusammenfassung. 

Die Blüten von Physostegia virgi- 
niana BENTH. sind als ‚‚drehbar“ be- 
kannt. Sie lassen sich beliebig oft 
nach rechts oder links drehen und 
verbleiben dann in dieser Stellung, 
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bis sie neuerlich durch fremden Eingriff geändert wird. Wie die Unter- 
suchung verschiedener Blütenstände zeigte, geht diese Eigenschaft aber 
zur Zeit beginnender Fruchtbildung verloren. 

Der Bau und die Entwicklung dieses eigenartigen Bewegungsmecha- 
nismus, der mit einem Drehgelenk verglichen werden kann, wurden unter- 
sucht. Die passive Torsionsfähigkeit ist durch den kurzen Blütenstiel, mit 
dessen Längsachse die Achse des einachsigen Gelenkes zusammenfällt, 
und die an seiner Verwachsungsstelle mit dem Infloreszenzstiel vorhan- 
dene ringförmig ausgebildete ,,Drehzone“, die der Bewegung weniger 
Widerstand entgegensetzt, ermöglicht. Das in der ‚„Drehzone‘‘ ent- 
wickelte ,,Bewegungsgewebe“ ist als der mechanisch leistungsfähigste 
Bestandteil peripher angeordnet, während der Gefäßbündelstrang zen- 
tral verläuft. 

Das Bewegungsgewebe fällt bei Blüten vor allem durch die stärkere 
Quellbarkeit seiner Zellmembranen auf. Der Bewegungsmechanismus 
bildet sich verhältnismäßig spät vollständig aus. Schnitte durch ver- 
schieden alte Knospen zeigen die allmähliche Ausbildung des Blütenstieles 
und des Bewegungsgewebes. Die starke Quellbarkeit der Zellmembranen 
ist bei Knospen nicht auf das Bewegungsgewebe beschränkt. Bei begin- 
nender Fruchtbildung ist keine Torsion mehr möglich. Die Quellbarkeit 
der Zellmembranen, auch des Bewegungsgewebes, ist dann stark ver- 
mindert. Der Stiel der jungen Frucht weist an der nach innen zu ge- 
wandten Seite Faltenbildung auf, die vielleicht durch wiederholte Bean- 
spruchung bei Drehungen während der Blütezeit und Wasserverlust der 
Gewebe bedingt sein könnte. 


— 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium des Botanischen Instituts der 
Universität Tartu, Estland.) 


DAS VERHALTEN DER PFLANZENZELLE 
GEGEN SCHWERMETALLSALZE. 


Von 
Huco Kano. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Oktober 1932.) 


Die Fällungskraft löslicher Schwermetallsalze für hydrophile Kolloide 
(Eiweiß, Lipoide) ist außerordentlich groß, die Koagulation kann schon 
bei 0,0001 Mol. eintreten, es bilden sich irreversible Niederschläge, bei 
Eiweiß Schwermetalleiweißverbindungen. 

Die große Kolloidaktivität zusammen mit starker Adsorbierbarkeit 
macht die Schwermetallsalze zu wirksamsten Plasmagiften. Es wird an- 
genommen, daß dabei die Hauptwirkung den Kationen zukommt und 
die Anionen fast keinen Einfluß auf die Koagulation ausüben. 

Gewisse Beobachtungen an Pflanzenzellen haben mich davon über- 
zeugt, daß bei kurzdauernden Versuchen mit ziemlich hohen Konzen- 
trationen der Schwermetallsalze, die in relativ kurzer Zeit die Zellen ab- 
töten, eine Beeinflussung der Plasmakoagulation seitens der Anionen sehr 
deutlich zum Vorschein kommt. In nachstehenden Versuchen wird diese 
Frage der Anionenwirkungen bei Schwermetallsalzen in Bezug auf die 
Pflanzenzelle behandelt. 

Versuche. 


Die Versuche wurden mit Flächenschnitten von Rotkohlblättern aus- 
geführt. Die Blattzellen dieser Pflanze besitzen einen außerordentlich 
großen Widerstand gegen verschiedene schädliche Eingriffe. Man kann 
sie in starken Zuckerlösungen wiederholt plasmolysieren und deplasmoly- 
sieren, ohne daß Schädigungen in den Zellen zu beobachten sind. 


Die zu den Versuchen angewandten Blätter wurden zuerst zwecks Herstellung 
einer guten Turgeszenz auf 24 Stunden in eine feuchte Kammer gebracht. Darauf 
wurden zwischen je zwei größeren Seitennerven viereckige Stücke des fein ge- 
aderten Blattgewebes herausgeschnitten und unter mehrmaliger Befeuchtung mit 
Wasser mit dem Rasiermesser vorsichtig von der Blattunterseite abgeschabt. Auf 
diese Weise wurde das Mesophyll bis zu den roten Hypodermiszellen der Ober- 
seite entfernt. Hierauf wurden die präparierten Stücke mit Hilfe eines Lineals in 
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kleine viereckige Schnitte von etwa 1 qmm Fläche zerlegt. Nach sorgfältigem 
Auswaschen wurden die Schnitte unter dem Mikroskop kontrolliert. Zur nach- 
herigen Beobachtung dienten nur die Epidermiszellen der Blattoberseite. 

Diese Herstellungsmethode garantierte die Intaktheit der Oberhautzellen, da 
die Schnitte mehrere Zellschichten dick waren, ferner hatte sie den Vorzug, daß 
von einer kleinen Blattfläche eine genügende Menge des gleichen und vergleich- 
baren Materials gewonnen werden konnte. 

Die Konzentrationen der gewichtsnormalen Lösungen (KaHLBAUMs chemisch 
reine Präparate) wurden auf Grund von Vorversuchen so gewählt, daß sie in 
relativ kurzer Zeit (je nach dem Salz — 1 bis mehrere Stunden) die Zellen ab- 
töteten. In jede Lösung kamen bis 150 Schnitte. Nach gewissen Zeitabschnitten 
(siehe Tabelle 1) wurden je 10 Schnitte herausgenommen, auf 10 Min. in Wasser 
gelegt und nachher in 1,2 mol. Saccharoselösung plasmolysiert. Alle Zellen, die 
sich als in Zuckerlösung plasmolysierbar erwiesen, wurden als lebende bezeichnet. 

In Schwermetallsalzlösungen kann leicht bei toten Zellen eine Scheinplas- 
molyse vorgetäuscht werden, da mit der Zeit das Plasma erstarrt (irreversibel 
koaguliert) und die Zellen dabei ein normales Aussehen behalten. Dieses kann 
sowohl bei plasmolysierten (in hypertonischen Lösungen) wie auch bei nicht plas- 
molysierten Zellen (in hypotonischen Lösungen) stattfinden. Wird bei solchen 
Zellen das osmotische Gleichgewicht dadurch gestört, daß man die in der Schwer- 
metallsalzlösung plasmolysierten Schnitte in Wasser überbringt (Deplasmolyse), 
oder im Falle einer hypotonischen Lösung die Zellen in starker Zuckerlösung plas- 
molysiert, so platzen sofort bei allen toten Zellen die koagulierten Plasma- 
schläuche und das Anthozyan tritt heraus. 

Mit der Überbringung der Schnitte aus den zu untersuchenden Lösungen auf 
10 Min. in Wasser und nachheriger Plasmolyse in Zuckerlösung (1,2 mol.) bot die 
angewandte Methodik genügend Gewähr dafür, daß die für lebend gehaltenen Zellen 
wirklich solche waren. 

Es ist sehr gut möglich, unter dem Mikroskop das Platzen koagulierter Zellen 
in Wasser zu beobachten. Die übrigen Zellen zeigen eine normale Deplasmolyse 
und können eine nochmalige Plasmolyse aushalten. 

Die Zeitabschnitte, nach welchen die Schnitte aus den Lösungen zur Bestim- 
mung der Schädigung herausgenommen wurden, waren so gewählt, daß die Wir- 
kung eines jeden Salzes möglichst gut zur Geltung kam, und zwar so, daß bei den 
ersten Kontrollen die Schnitte fast unbeschädigt und bei den letzten der größte 
Teil derselben abgetötet war. 

Um die Wirkung der Salze besser abzustufen, wurden jedesmal die heraus- 
genommenen 10 Schnitte je nach dem Fortschritt der Schädigung in folgende 
fünf Klassen eingeteilt: 


I. Alle Zellen lebend, in den Tabellen mit #/, bezeichnet, 
II. bis 3/, aller Zellen lebend, in den Tabellen mit ®/, bezeichnet, 
III. < 3/,—1/, aller Zellen lebend, in den Tabellen mit 1/, bezeichnet, 
IV. < 1/9—1/, aller Zellen lebend, in den Tabellen mit 1/, bezeichnet, 
V. < 1/, bis 0 lebend, in den Tabellen mit 0 bezeichnet. 


Um die Resultate übersichtlicher zu machen, wurde auch jedesmal der Pro- 
zentsatz der lebenden Zellen ausgerechnet, was sich nach dieser Klasseneinteilung 
leicht ausführen ließ. 

Wenn a, b, c, d — die Zahlen der Schnitte sind, die bei einer Herausnahme 
bzw. in die Klassen I—IV kommen (a + b + c + d = 10), so ist der Prozentsatz 


lebender Zellen 10 (2 + Dr! Die fünfte Klasse kam bei dieser Be- 
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rechnung nicht in Betracht. Der Prozentsatz ist in den Tabellen in ganzen Zahlen 
angegeben. Da diesen Zahlen eine subjektive Schätzung zugrunde liegt, können 
sie nicht als streng quantitative angesehen werden. Immerhin gestatten diese 
Zahlen leicht eine graphische Kurvendarstellung der Salzwirkung. Man kann 
auch die Giftigkeit verschiedener Salzlösungen in der Weise vergleichen, daß 
man die Mittelprozente der lebenden Zellen für die gleichen Zeitintervalle be- 
rechnet. Aus den zahlreichen Beobachtungen ergibt sich, daß man zwei Salz- 
lösungen als verschieden wirkend betrachten kann, wenn die Mittelprozente um 
10 differieren. 

In den nachstehenden Versuchsserien sind die Versuche in verschie- 
denen Serien mit etwas verschiedenem Material ausgeführt (Pflanzen, 
Blätter verschiedenen Alters), und infolgedessen sind die Ergebnisse der 
Salzwirkung nur in einer Serie unter sich streng vergleichbar. 


I. Serie. Zinksalze. 
Tabelle 1. Zinkbromid 0,3 mol. pa = 6,16; t = 20°. 

















Lebende un un 
Schnittfläche 10 | 20 | 40 | 60 | 80 | 100 | 120 
Zahl der Schnitte 
% 7 3 FR La oe ssh 5 
*/, 2 2 1 2 = a = 
1, 1 2 2 3 1 u m 
1}, = 3 3 3 2 1 An 
0 - _ 2; 2*1 2* 3; 4* 3; 6* 10* 
% lebender Zellen 80 62 25 37 10 2 0 




















Die Versuche mit Zinkbromid zeigen (Tabelle 1), daß dieses Salz sehr 
giftig ist. Schon nach 10 Min. sind bereits etwa 20% aller Zellen abge- 
tötet, nach 20 Min. fast die Hälfte. Weiter fällt die Kurve lebender 
Zellen ganz steil ab, so daß nach etwa 1'/, Stunden alle Schnitte ab- 


gestorben sind. 
Tabelle 2. Zinkchlorid 0,3 mol. pa = 6,23; t = 20° 






































La Minuten 
. | 10 | 20 | 40 | 60 | so | 100 | 120 | 155 
Zahl der Schnitte 
‘, PRIT TETE —T — | — 
A 2 2 3 1 —— sole Ÿ min 
1}, 1 3 4 1 2 em = à 
" — — pt dy 3 3 3 a 
0 — — — 4 5 5; 2*| 6; 1*| 5; 5* 
% lebender Zellen 87 85 57 22 17 7 7 0 


1 Mit * sind leere Zellen bezeichnet. 
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Das Zinkchlorid (Tabelle 2) ist fast ebenso giftig wie das Bromid. 
Der Wirkungsunterschied beider Salze ist sehr klein, die Chloridkurve 
steigt etwas weniger steil. © 

Tabelle 3. Zinknitrat 0,3 mol. pa = 5,75; t = 20°. 





Schnittfläche [ » ES eo | 80 2 | LE Is 


Zahl der Schnitte 





ii 
So 
































TA x 6 5 1 2 22 12 25 
CYR 2 2 4 4 4 pe! u 
/, 2 1 3 2 3 | 2 ey 
1, oul gl me, 2 2 | 3 4 o- 
0 er ARE UE ds 1 |3; 1*14; 2* 16; 4* 

% lebend. Zell.| 95 | 80 | 85 | 60 | 65 | 52 | 25 | 10 | o 


Das Zinknitrat (Tabelle 3) wirkt nicht so stark wie das Chlorid. Hier 
sterben alle Zellen nach 4 Stunden ab, obwohl schon nach 20 Min. etwa 
20% und nach 2 Stunden fast die Hälfte aller Zellen tot sind. 


Tabelle 4. Zinkazetat 0,3 mol. pg=6,39; t=— 20°. 























Lebende Schnittfläche = zu. na 

10 | 20 | 4 he) is | ei m 
Zahl der Schnitte 

“ls 10 9 9 2 x= ie at on 
8, — 1 1 3 1 3 1 1 
1/, = ee 5 7 6 7 4 
1}, - = on 2 1 2 3 
0 ax dis Post Wade er 2 
% lebender Zellen | 100 97 97 67 47 © 55 47 35 




















Das Zinkazetat (Tabelle 4) wirkt schon merklich schwächer als das 
Nitrat. Nach 18 Stunden ist noch ein Drittel aller Zellen lebend, obwohl 
in den ersten 5 Stunden etwa die Hälfte der (weniger widerstand- 
fähigen?) Zellen abstirbt. 


Tabelle 5. Zinksulfat 0,3 mol. pa =6,03; t= 20°. 





a1] 2]fe«f{s5fefs | | w | » 
Zahl der Schnitte 


Lebende Schnittfläche 
































4), 10 | 10 | 8 9 8 7 3 = 
A _ | _ 2 1 2 2 5 4 a 
1/, u we lb: Le 1 2 2 2 
1, - I! -|I -|-|-]|-—- — 4 3 
0 le Tel et — —_ 2 | 2;3* 
% lebender Zellen| 100 | 100 | 95 | 97 | 95 | 90 77 50 17 
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Das Sulfat (Tabelle 5) ist von allen geprüften Zinksalzen am wenig- 
sten giftig. Nach 8 Stunden sind nur wenige Schnitte geschädigt (etwa 
90% lebend), nach 18 Stunden noch etwa 50% lebend. Tote Zellen ver- 
ändern ihre normale Farbe sehr wenig. 

In allen untersuchten Zinksalzlösungen, außer dem Sulfat, färben sich 
die abgestorbenen Zellen bläulich. Es besteht ein gewisser Zusammen- 
hang zwischen der Farbe der toten Zellen und derjenigen der Antho- 
zynanniederschläge (bzw. des ungefällten Pigmentes) durch die Zink- 
salze. 


Ein wässriger Auszug von Rotkohlanthozyan gibt mit den Zinksalzen 
(0,3 Mol.) folgendermaßen gefärbte Niederschläge: Mit Bromid bläulich, mit 
Chorid bläulich-violett, mit Azetat blau. Das Nitrat fällt das Rotkohlpigment 
nicht, die Lösung schlägt in schwach rosa um; das Sulfat gibt keinen Niederschlag 
und verändert die Farbe nicht. 


IL. Serie. Kadmiumsalze. 
Tabelle 6. Kadmiumjodid 0,2 mol. py = 6,34; t = 18°. 























Lebende — 
Schnittfläche s | 10 | w | + | 25 | s | +. 
Zahl der Schnitte 
“, 10 9 2 a = pe on 
%/ = 1 4 - _ _ _ 
1}, - — 4 3 2 = — 
1}, ne — M 2 3 1 an 
0 oe on — |2; 3 5 | 1;8* | 10 
%lebenderZellen| 100 97 70 25 17 2 0 














Das Kadmiumjodid (Tabelle 6) ist außerordentlich giftig, schon nach 
1/, Stunde sind alle Zellen tot. Die Giftigkeitskurve steigt ganz steil. 


Tabelle 7. Kadmiumnitrat 0,2 mol. pa = 5,66; t = 18°. 

















Minuten 
10 | 20 | » | « | 60 | 90 | 120 | 150 
Zahl der Schnitte 
a 10 ır—- 1 — | — EP ~ 
se nes = 5 1 1 =» ED => -—_ 
a/, - 3 2 2 2 Le Zu yom 
1, _ 1 3 1 3 2 1 
0 — _ 4 6 |4; 1*13; 5*|5; 4*| 3; 7* 
%lebender Zellen 100 | 65 25 20 17 5 2 0 























Das Kadmiumnitrat (Tabelle 7) ist auch sehr giftig, aber etwas 
weniger als das Jodid. Nach !/, Stunde sind noch etwa */, aller Zellen in 
den Schnitten lebend. -Nach 2 Stunden sind alle Zellen tot. 
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Tabelle 8. Kadmiumchlorid 0,2 mol. Pr =5,54; t= 18°. 














Lebende Minuten Stunden 
Schnittfläche 10 30 1 | 15 | 2 | 25 | 3 | 3,5 | 4 
Zahl der Schnitte 
‘/, ae USMS. 22 eS eee se 
+), tests Hr tas À = 
1), — D er LUN ERr 
1), = M PE PSS re 
0 - | — | — | — | — Js «| 3 se; 617; 3 
% lebend. Zell. | 100 100 97 72 45 17 27 5 0 





























Im Vergleich zum Kadmiumnitrat wirkt das Chlorid bei gegebener 
Konzentration (Tabelle 8) ungefähr halb so stark. Nach 1 Stunde sind 
fast alle Zellen noch lebend. Nach 3 Stunden sind etwa */, abgestorben. 


Tabelle 9. Kadmiumazetat 0,2 mol. pg = 6,44; t = 18°. 














Lab Minuten Stunden 
Schnittfläche 10 | 30 1 | 1,5 | 2 | 2,5 | 3 | 3,5 | 4 | 5 
Zahl der Schnitte 
44, ee TE ee PE LP 
a, il nt © 0.8 DE 1 2 — — 
1/, pl tangy DEN gl : O0 : BS 3 2 anh) ae 
1/, 11 + Hr}. 1 4 1 a 
0 —|—|— | — 3 |1; 4 2 3; 2*16; 2*15; 5* 
% leb. Zellen | 100 | 100 | 97 | 80 | 47 25 32 27 5 0 
































Das Kadmiumazetat (Tabelle 9) wirkt fast ebenso stark wie das 
Chlorid, in einigen Fällen jedoch etwas schwächer. 


Tabelle 10. Kadmiumbromid 0,2 mol. pa = 6,42; t = 18°. 














Lebende Stunden 
Schnittfläche 05 | 1 | 1,5 | 2 u 2,5 | 8 | 3,5 | 4 | 5 | 6 
Zahl der Schnitte 

CA 10} 10| 8| 9| 9| 9 7 4 4 — 

77 mt #1 à Tr 1 3 3 2 3 

1}, = el oe FRPETET Im 2 2 4 

1, —_ PA FF LTE TFT Be aS Su 2 

0 nn UE DUR EURE SSS ae 1 

% leb. Zeilen | 100| 100| 95 | 97 | 97 97 92 75 82 47 
































Das Kadmiumbromid ist schon bedeutend weniger giftig (Tabelle 10). 
Nach 5 Stunden sind ungefähr */, aller Zellen noch lebend. 
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Tabelle 11. Kadmiumsulfat 0,2 mol. py = 5,68; t = 18°. 
Stunden 
Lebende Schnittfläche 05 | 1 | r | : | 4 | r | ‘ T 5 
Zahl der Schnitte 
*/, 10 | 10 | 10 | 10 | 10 9 8 7 
3/, aie _ Z — _ 1 2 3 


14 = £. 2. = = i’ =< — 
1, ~ 2. =~ a =. = 


0 FA À. Zn a = Zu 2 = 


% lebender Zellen 100 | 100 | 100 | 100 | 100 97 95 95 


Das Kadmiumsulfat (Tabelle 11) ist von allen untersuchten Kad- 
miumsalzen am wenigstens schädlich. Nach 8 Stunden sind in der Lösung 
nur etwa 5% der Zellen abgestorben. 


III. Serie. Kobaltsalze. 
Tabelle 12. Kobaltrhodanid! 0,3 mol. pg = 6,23. t = 20°. 












































Lebend Minuten 
Schnittfläche 2 | 4 | 60 | so | 120 | 100 
Zahl der Schnitte 

4), pes pit 1 de = _ 
3/, 5 2 = a, = Ze 
1}, 1 1 2 2 ” = 

1}, 4 2 3 3 1 
0 — 2; 3° 1; 4* 1; 7° 9* 10* 
%, lebend. Zellen| 52 25 17 5 2 0 

















Das Kobaltrhodanid (Tabelle 12) ist von den. untersuchten Salzen 
wohl das giftigste. Die Schnitte sterben bereits nach Istündiger Ein- 
wirkung ab, schon nach 20 Min. ist die Hälfte der Zellen geschädigt. 


Tabelle 13. Kobaltbromid 0,3 mol. pa = 5,47. t = 20°. 

















Lebende Minuten 
Schnittfläche 20 | 40 | 60 | 80 | 100 | 120 | 140 
Zahl der Schnitte 
UP 7 4 4 — — — — 
2}, 3 3 2 _ _ _ — 
1, > 3 2 1 2 I: . 
1/, IL Fe 2 5 1 1 
0 — — _ 3; 1* 3; 4* 3; 6* 10* 
% lebend. Zellen 92 77 70 : 17 12 2 0 























1 Kobaltorhodanid. Da Kobaltverbindungen (3wertig) nur in Doppelsalzen 
existieren und hier ausschlieBlich einfache Salze zur Untersuchung kommen, ist 
die Bezeichnung Kobalto (2wertig) eigentlich überflüssig. 
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Das Kobaltbromid (Tabelle 13) ist auch sehr giftig ; alle Zellen sterben 
nach 2 Stunden ab. Seine Wirkung ist etwas schwächer als die des 
Rhodanids. 

Tabelle 14. Kobaltnitrat 0,3. pa = 5,99. t = 20°. 

















Minuten 
SPORE 20 | 40 | 60 | 80 | 100 | 120 | 140 | 180 
Zahl der Schnitte 
4}, 5 3 _ _ _ _ _ _ 
3/, 2 3 3 — 1 _ _ _ 
1), 2 3 3 3 5 3 _ — 
a), 1 1 3 4 2 6 3 E= 
0 _ _ 1 |2; 1* 2 1* | 3; 413; 7* 
% lebender Zellen 72 70 45 25 37 30 17 0 























Das Kobaltnitrat (Tabelle 14) schlieBt sich nach dem toxischen 
Effekt an das Bromid an. Ein unbedeutender Wirkungsunterschied liegt 
innerhalb der Versuchsfehlergrenzen. 


Tabelle 15. Kobaltchlorid 0,3 mol. pa = 5,84. t = 20°. 














Eebende Minuten Standen 
Schnittfläche 20 | 40 | eo | 80 | 100 25 | 3 | 4 | 1 | 20 
Zahl der Schnitte 

4, 9 8 7 6 7 7 7 4 1 — 

u, 1 2 2 2 2 3 1 2 1 — 

1}, ui ble A 1 SE Bed son 

1}, IR PS ee ee PUS OUR NOT NET D EUR 

0 ET ee 

% lebend. Zellen| 97 | 95 | 90 | 85 | 90 92 85 70 40 | 0 





























Das Kobaltchlorid (Tabelle 15) ist mehr als zweimal weniger giftig als 
das Nitrat. Nach 21/, Stunden sind etwa 90% der Zellen noch lebend, 
nach 4 Stunden etwa 70%. 


Tabelle 16. Kobaltazetat 0,3 mol. pg = 6,77. t = 20°. 














Lebende Stunden 
Schnittfläche 1 | 2 | 3 | 4 | 6 | 8 | 10 | 11 | 20 23 
Zahl der Schnitte 

‘/, 10| 8 5 5 3 <n ae sie en ob 

3/, _ 2 4 3 2 3 2 2 _ — 

14, mc te bed Lo-Ërd 8 1 1 1 1 2 

1), > Dee Le 1 1 3 4 3 3 3 

0 -i—i-|._|2 3 3 4 7 5 

% lebend. Zellen] 100 | 95 85 80 62 35 30 27 12 17 
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Das Kobaltazetat (Tabelle 16) wirkt ungefähr ebenso wie das Chlorid. 
Ein kleiner Unterschied besteht darin, daß, während alle Zellen in der 
Chloridlösung nach 20 Stunden abgestorben sind, in der Azetatlösung 
noch etwa 10—15% leben. 

Tabelle 17. Kobalteulfat 0,3 mol. pg = 5,68. t = 20°. 




















Lebende Stunden 
Schnittfläche 1 | 3 | 2 | w | 16 | 1 | 2 | so | 35 | « 
Zahl der Schnitte 

4, 10 | 10 10 9 Tete vtr st > 

A TT = _ 1 213131412112 

1}, sb di _ _ 2 1 3 2 5 2 

1, OR oe EUR ee URSS — À 2-8 9 

0 UE où o> + + Bian | sb § 

% lebend. Zellen] 1 100 | 100 97 77 | 87 | 77 | 80 | 55 | 32 





























Das Kobaltsulfat (Tabelle 17) ist wie auch alle anderen untersuchten 
Sulfate am wenigstens schädlich. Nach 30 Stunden sind noch etwa 80% 
der Zellen lebend, nach 48 Stunden etwa 30%. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Aus den Versuchen ist ersichtlich, daß äquimolekulare Lösungen der 
untersuchten Schwermetallsalze eine ziemlich verschiedene Giftwirkung 
auf das Pflanzenplasma ausüben. In einigen Lösungen werden die Zellen 
binnen kurzer Zeit abgetötet, in den anderen dagegen können sie stunden- 
lang am Leben bleiben. Unwillkürlich entsteht die Frage, ob Zellen, die 
mit einem Schwermetallsalz vorbehandelt worden sind und nachher in 
Zuckerlösung normalerweise plasmolysiert werden können, wirklich noch 
lebend sind, ob es sich also nicht um eine Scheinplasmolyse (‚falsche 
Plasmolyse‘‘, OSTERHOUT) handelt, da Schwermetallsalze gewöhnlich 
für starke Plasmagifte gehalten werden. Diese Frage hat schon PRINGS- 
HEIM (1924) beantwortet. 

Er untersuchte die Plasmolyse der Pflanzenzellen durch Schwer- 
metallsalze. Um sicher zu sein, daß die plasmolysierten Zellen wirklich 
noch am Leben waren, beobachtete er die Plasmolyse auch bei solchen 
Objekten, bei welchen in lebenden Zellen leicht eine Plasmaströmung 
eintritt. So fand er, daß bei Helodea can. in 0,5 mol. FeSO, nach 40 Min. 
eine starke Plasmolyse und lebhafte Plasmaströmung eingetreten waren. 
In 0,5 mol. MnSO, war die Strömung sogar nach 5 Stunden noch vor- 
handen und die Plasmolyse ging in Wasser gut zurück. Etwa dasselbe 
fand er auch in 0,5 mol. ZnSO,-Lösung, hier war noch nach !/, Stunde 
die Strömung zu beobachten. Sogar in 0,4 mol. CuSO, waren nach 
7 Min. die Zellen von Helodea densa plasmolysiert und in vielen eine gute 
Strömung vorhanden. 
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Es ist damit einwandfrei bewiesen, daß die Zellen höherer Pflanzen 
in einigen Fällen in ziemlich starken Schwermetallsalzlösungen lebend 
bleiben können. Nach meinen Beobachtungen kann ich dieses bestätigen. 


A. Übersichtstabelle der Zinksalzwirkungen. Alle Salze 0,3 mol. t = 20°. 





























Einwirkungszeit Minuten Stunden 
der Lösungen 10 | » | 40 | eo | 9% 2 | 4 | 5 | s | 18 
% lebender Zellen in den Schnitten 
ZnBr, 80 621 25| 37) 101 01 — | — | — | — 
ZnCl, 87 85 57 22 17 7 0 — — — 
Zn(NO,), 95 | s0| 85| 60! 6] 52/10} o | — | — 
Zn(C,H,0,), 100! 97| 97| 72| —| 67| 47 | 55 | 47 | 35 
ZnSO, 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100| 95 97 95 50 
B. Ubersichtstabelle der Kadmiumsalzwirkungen. Alle Salze 0,2 mol. t = 18°. 
Einwirkungszeit der Minuten Stunden 
Lösungen 10 | 20 | 30 | 40 | oo | 9 2{/si|a]s]e]s 
% lebender Zellen in den Schnitten 
CdJ, DUB wertet +t ni 
Ca(NO,), |100|] 65| 25] 20! 17] 51 2| of —|— || — 
CdCl, 100 | 100 11001100! 97| 72| 45| 27 01 — | — = 
Cd(C,H,0,), |100|100}100]100| 97| sol 47| 32} 51 0 | — | — 
Cd Br, 100 | 100} 100} 100; 100} 95] 97 | 97| 75] 85 147 | — 
CdS8O, 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 97 | 95 | 95 




















C. Ubersichtstabelle der Kobaltsalzwirkungen. Alle Salze 0,3 mol. t = 20°. 




















Einwirkungszeit der Minuten Stunden 

Lösungen 20 | 40 | 6 2 | s | 4 Je Js | 2] 20 | | 4 
% lebender Zellen in den Schnitten 

Co(CNS), Gime OI at SCT te — TTS 
CoBr, 97 | 77 | 70 2 0 | — mn jan 
Co (NO,), 97 | 70| 45| 30! of — || || > 
Co Cl, 97 | 95 | 90 | 90; 85 | 70 | — | — | 40 0! — - 
Co(C,H,0,), [100 [100 | 100 | 95 | 85 | 80] 62| 35| 25| 12} ol — 
CoSO, 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100} 100} 99| 90| 85| 55| 32 








Betrachten wir nun die Wirkungen der Salze der einzelnen Metalle 
näher (siehe Ubersichtstabellen A, B, C und Abb. 1, 2, 3), so sehen wir, 
daß die Giftwirkung sich nach folgenden Anionenreihen abstuft. Bei den 
Zinksalzen : 

Br > Cl > NO; > C3H,0, > SO,. 

Bei den Kadmiumsalzen : 

J > NO, > Cl, 03H,0; > Br > SO,. 

Planta Bd. 18. 


44 
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Bei den Kobaltsalzen : 














































%atgetöteter Zellen 





Stunden 
Abb. 1. Die Giftwirkuug der Zinksalze (0,3 Mol.) 
auf das Plasma der Rotkohlblätter. 





Abb.2. Die Giftwirkung der Kadmiumsalze (0,2 Mol.) 
auf das Plasma der Rotkohlblätter. 


% abgetöteter Zeilen 





Abb. 3. Die Giftwirkung der Kobaltsalze (0,3 Mul.) 
auf das Plasma der Rotkohlblätter. 


mit der Entstehung der Arbeit zu erwähnen. 





CNS > Br, NO, > Cl, C;H,0, > SO,. 
Das sind die bekannten Hormeisterschen (lyotropen) Ionenreihen. 
die uns bei vielen kolloidchemischen und physiologischen Vorgängen be- 


gegnen. Daß bei den Schwer- 
metallsalzwirkungen eine lyo- 
trope Abhängigkeit seitens der 
Anionen zum Vorschein kommt, 
wird hiermit zum erstenmal ge- 
zeigt. Ferner zeigen diese Ver- 
suche, daß bei Schwermetall- 
salzen der Einfluß des Anions 
auf das Pflanzenplasma durch 
den des Kations nicht so ver- 
deckt wird wie bei unorgani- 
sierten Kolloiden (Eiweiß). 


Als die Hauptergebnisse die- 
ser Arbeit vorlagen (sie wurde 
schon im Jahre 1923 begonnen), 
habe ich meinem Schüler J. Tatts 
(1932) als Thema für die Magister- 
dissertation!, im Anschluß an die 
älteren bei Prerrer (1904) ge- 
machten Untersuchungen von 
Putst (1902), die Untersuchung 
der Anionenwirkung derselben 
Schwermetallsalze, die in dieser 
Abhandlung angewandt wurden, 
auf die Entwicklung von Schim- 
melpilzen (Penicillium glaucum) 
gegeben und ihn auf das Hervor- 
treten der lyotropen Einflüsse 
beim Verhalten héherer Pflanzen 
gegen Schwermetallsalze aufmerk- 
sam gemacht. Die Arbeit wurde 
in meinem Laboratorium, teil- 
weise aus technischen Gründen 
im bakteriologischen Laborato- 
rium unserer Universität durch- 
geführt. 

Es ergab sich, daß bei Penicil- 


lium die Anionenwirkung nicht so übersichtlich und einheitlich ist wie bei höheren 
Pflanzen. Die lyotropen Einflüsse der Salze scheinen hier durch andere Einflüsse 
verdeckt zu sein und kommen nur ausnahmsweise und nicht ganz deutlich zum 
Vorschein. Dies könnte dadurch veranlaßt sein, daß in Pilzkulturen außer den 
zu untersuchenden Schwermetallsalzen noch Nährsalze anwesend sind, und daß 


1 J. Tatts hat leider in seiner Dissertation vergessen, mich in Verbindung 
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man immer mit mehreren verschiedenen Salzionen zu tun hat. Auch treten bei 
schwächeren Konzentrationen der Salze die lyotropen Einflüsse mehr in den 
Hintergrund und verschwinden allmählich, wie dieses noch nicht veröffentlichte 
Untersuchungen in meinem Laboratorium zeigten. 

Die Wirkung der untersuchten Schwermetallsalze ist hinsichtlich der 
Abhängigkeit der Salzwirkung von den Anionen derjenigen der Alkalien 
und Alkalierden ziemlich ähnlich. Bei diesen Salzen stuft sich die Gift- 
wirkung fast genau nach denselben Reihenfolgen ab, wie aus dem nach- 
stehenden ersichtlich ist. 


Giftwirkung der Alkalisalze und Alkalierden. 

Rotkohl. Kaliumsalze 0,5 mol. 

CNS > J > Br > NO, > C;H;0, > Cl > SO,. 

Zebrina pendula. Ammoniumsalze 0,2 mol. 

CNS > J, Br > NO, > Cl > SO, (Kano 1921, 1923). 

Rotkohl. Kalziumsalze 0,18 mol. 

CNS > Br > NO,, C,H;0, > Cl. 

Rhoeo discolor. Bariumsalze 0,1 mol. 

CNS > Br > Cl. 
Magnesiumsalze 0,1 mol. 
Br > NO; Cl > C,H;0, > SO, (Kano 1926). 

Die äußere Ähnlichkeit der Schwermetallsalz- und Neutralsalz- 
wirkungen ist nicht zufällig, sondern deutet darauf hin, daß hier bis zum 
gewissen Grade auch eine physiologische und kolloidehemische Analogie 
vorhanden sein muß. Für die Neutralsalze habe ich gefunden (1921. 
1923, 1926), daß ihre Giftigkeit (tödliche Wirkung) die Folge ihres Ver- 
mögens in das Pflanzenplasma? einzudringen ist, und zwar ist ein Salz 
um so giftiger, je schneller es in das Pflanzenplasma eindringt. Die An- 
häufung des Salzes ruft eine Koagulation der Plasmakolloide hervor 
(vgl. LePEscHKIN 1924, S. 177 ff.). Zu ganz ähnlichen Ergebnissen kam 
SPEK (1921) bei einzelligen Tieren. 

Da die Geschwindigkeit des Eindringens der Neutralsalze in höheren 
Konzentrationen im allgemeinen nach der lyotropen Reihenfolge: 
OI >. | css, > SO, vor sich geht (vgl. Kano 1921, 1923). 
so töten Rhodanide, Jodide, Nitrate usw. das Plasma viel schneller ab 
als Tartrate, Zitrate und Sulfate. Die quellungsfördernden Salze sind 
also viel giftiger als die quellungshemmenden. 

Schwermetallsalze sind starke Fällungsmittel, und sie müssen, wenn 
sie mit dem Plasma in Berührung kommen, sofort eine irreversible Fäl- 
lung auf der Oberfläche erzeugen. Es ist zu vermuten, daß diese Fällung 
schichtenweise vor sich geht. 

1 Hier kommt in erster Linie das Plasma der Samenpflanzen in Betracht, 


niedere Pflanzen können sich abweichend verhalten. 
44* 
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In den Lösungen einiger Salze (Azetate, Sulfate) ist die Fällungs- 
membran von solcher Beschaffenheit, daß sie auf einige Zeit dem Salz 
den weiteren Weg in die tieferen Schichten des Plasmas versperrt und die 
größere Masse des Plasmas lebend bleibt. Mit der Zeit dringt aber das 
Salz, wenn auch langsam, weiter, die koagulierte Schicht wird allmählich 
dicker, bis das ganze Plasma abstirbt. In den Lösungen anderer Salze 
(Rhodanide, Jodide, Nitrate) hindert die koagulierte Oberflächenschicht 
das Eindringen der Salze weniger, und die Plasmakoagulation geht ver- 
hältnismäßig schnell vor sich. 

Bei den Neutralsalzen sind es gerade die quellungsfördernden, die 
schnell ins Plasma permeieren und eine große Giftigkeit aufzeigen. 

Bezüglich der Quellungstätigkeit der Schwermetallsalze sind die 
Literaturangaben sehr spärlich. Soweit aus diesen zu ersehen ist, wirken 
alle Schwermetallsalze quellungshemmend auf Gele (BrcHHOLD 1929, 
FıscHer 1910). Um einen kurzen Überblick über die Quellungstätigkeit 
der Schwermetallsalze zu gewinnen und zwar inwieweit die Anionen der 
Salze bei der Quellung von Bedeutung sind, habe ich einige Versuche 
mit Agar und Gelatine angestellt. 


Quellungsversuche mit Schwermetallsalzen. 

In ausgemessene Glasröhren (innerer Durchmesser 9 mm, Länge 22 cm) 
kamen 0,5 g Agar bzw. Gelatinepulver und die zu untersuchende Schwermetall- 
salzlösung (in Kontrollversuchen dest. Wasser). 

Die Röhren wurden mit Gummistopfen verschlossen, in gleicher Weise gut 
durchgeschüttelt und einige Tage stehen gelassen. Die Höhe des Sediments 
wurde schon am 2. Tage ziemlich konstant. Die Messungen wurden nach 3 Tagen 
ausgeführt. 


A. Quellungsversuche mit Agar (MERCK), t = 20°. 

















Kadmiumealze. 
Mol. | Ca Jz | Cd Br | CaCl | Cd (NO) [ea (Hs on] caso, | H,0 
Die Hôhe des Sediments in mm 
0,2 98 96 92 91 84 80 109 
0,4 119 108 93 85 77 72 — 
0,7 174 123 114 115 75 70 110 
1,0 183 139 134 129 77 58 _ 
Kobaltsalze 
Mol. | Co(CNS), | Co(NO,, | CoBr CoC |Co(C:H:0,»| Coso, H,0 
0,25 110 105 95 97 88 86 110 
0,5 121 107 103 101 92 70 _ 
1,0 155 125 100 99 72 57 110 




















Die Quellungsversuche mit Agar zeigen sehr deutlich, daB bei den 
Kadmiumsalzen die Anionen einen starken Einfluß ausüben. Bei niedri- 
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gen Konzentrationen wirken alle Salze gegenüber reinem Wasser quel- 
lungshemmend. Bei höheren Konzentrationen wirken das Jodid, Bromid 
(von etwa 0,4 mol. an), Nitrat und Chlorid (von etwa 0,7 mol. an) + 
quellungsfördernd. Das Azetat und Sulfat wirken in allen untersuchten 
Konzentrationen quellungshemmend. Im allgemeinen nimmt die Fähig- 
keit der Kadmiumsalze, die Quellung Agars zu fördern, nach folgender 
Anionenreihe ab: 
J > Br > Cl, NO; > C;H,0, > SO,. 

Ungefähr dasselbe sehen wir auch bei den Kobaltsalzen. Ein kleiner 
Unterschied besteht darin, daß sie etwas stärker quellungshemmend 
wirken als die Kadmiumsalze. Bei höheren Konzentrationen wirken nur 
das Rhodanid und Nitrat quellungsfördernd. Für die Quellungsaktivität 
der Kobaltsalze ist die nachstehende Ionenreihe maßgebend: 

CNS > NO, > Br, Cl > C,H,0, > SO,. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß bei den untersuchten Schwer- 
metallsalzen die Wirkung der Kationen auf die Quellung des Agars bei 
weitem nicht so stark ist, daß sie die der Anionen verdeckt, sondern die 
letzteren spielen eine wichtige Rolle. Die Anionen ordnen sich dabei 
nach der bekannten lyotropen Reihe. Daß bei Schwermetallsalzwir- 
kungen auf Gele die Lyotropie der Anionen maßgebend ist, wird hiermit 
zum erstenmal gezeigt. Ferner verdient der Umstand hervorgehoben zu wer- 
den, daß einige Sc/;wermetallsalze in höheren Konzentrationen auf Agar 
quellungsfördern? wirken. 

Der EintiuB der Hydrolyse der Schwermetallsalze auf die Quellung 
von Agar scheint hinter dem der Anionen zurückzutreten. 


Quellungsversuche mit Gelatine!. 


Die Versuche wurden in gleicher Weise wie mit Agar ausgeführt. 


Das Gelatinepulver wurde so hergestellt, daß ein 25%iger Gelatinegel in kleine 
viereckige Stücke geschnitten und gut bei der Temperatur 30—40° eingetrocknet 
wurde. Die Stücke wurden nachher in einem Mörser in Pulver zerrieben und das 
letztere durch ein 1/, mm-Sieb gesiebt. Das so gewonnene Pulver hatte ungefähr 
dieselbe Körnergröße wie Agar und eignete sich gut für Quellungsversuche. 


B. Kobaltsalze. Gelatinepulver je 0,5 gr. t = 13°—15° 














Mol. Co(CNSh | Co (NO3)» | CoBr, | Co(CaHHs02) | CoCk | CoSO, | H,0 
Die Höhe des Sediments in mm 
0,2 56 70 76,5 64 88 81 62,5 
0,4 45 64 56,5 78 69 78 _ 
0,6 17 74 81 71,5 88 99 63 
Mittel | 39,3 | 69,3 | 713 | 71,2 | 816 | 86 | 62,7 


Aus der Tabelle B ist ersichtlich, daB fast alle untersuchten Kobaltsalze im 
Vergleich zum Wasser die Quellung der Gelatine fördern. Eine Ausnahme bildet 


1 Deutsche Handelsgelatine mit goldener Marke ,,ours“. 
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das Rhodanid, welches eine quellungshemmende Wirkung hat, die mit steigender 
Konzentration stark wächst. Die Abhängigkeit der Gelatinequellung von der 
Konzentration der übrigen Kobaltsalze ist nicht so regelmäßig, wie dieses bei 
Agar der Fall ist. Dort nimmt mit der Vergrößerung der Konzentration (siehe 
Tabelle A) bei einigen Salzen (Kobaltrhodanid, -nitrat, -bromid, Kadmiumjodid, 
-bromid, -chorid, -nitrat) die Quellung ganz regelmäßig zu, bei den anderen 
(Azetate, Sulfate, Kobalts und Kadmiums) regelmäßig ab. Hier (Tabelle B) haben 
wir bei der Konzentration 0,4 mol. eine „unregelmäßige Reihe“, in der die Quel- 
lungsaktivität der Salze durchschnittlich kleiner als bei 0,2 mol. ist. Bei 0,6 mol. 
steigt sie wieder an. 

Nach den Mittelwerten der Tabelle B nimmt die Gelatinequellung 
unter dem Einflusse der Kobaltsalze nach folgender Anionenreihe zu: 
CNS < (H,0) < NO, < Br, C,H;0, < Cl < SO,. 

Im Vergleich zu den bei der Agarquellung gefundenen Anionenreihen 
ist die obige fast die genaue Umkehrung (vgl. insbesondere die Anionen- 
reihe der Kobaltsalze der Tabelle A). Das Agar ist ein negatives Kolloid. 
die Gelatine ein positives, und damit ist die Umkehrung der Anionenreihen 
bei der Quellung zu erklären. Auch zeigt diese Umkehrung der Reihen. 
daß bei der Quellung die Lyotropie der Anionen den Ausschlag gibt und 
andere Einflüsse, die bei den Schwermetallsalzwirkungen eine Rolle 
spielen könnten (Hydrolyse!), eine geringere Bedeutung haben. Ferner 
zeigt die Umkehrung noch, daß bei den Schwermetallsalzen analog den 
Neutralsalzen die entgegengesetzt geladenen Ionen quellungshemmend 
und die gleichgeladenen quellungsfördernd wirken müßten: bei Agar 
als einem negativen Kolloid wird die Quellung durch die Anionen nach 
der lyotropen Reihe 

CNS < J < NO;,... < S0, 
gefördert, durch die Kationen gehemmt; bei der Gelatine sind diese Ver- 
hältnisse umgekehrt. 

Das Pflanzenplasma ist ein negatives Kolloid und infolgedessen sind 
für uns in erster Linie die bei Agar gewonnenen Ergebnisse von Be- 
deutung. Diese zeigen deutlich, daß diejenigen Schwermetallsalze, die 
in allen Konzentrationen die Quellung von Agar am stärksten hindern 
(Azetate und insbesondere Sulfate), auch für das Pflanzenplasma am 
wenigsten giftig sind (siehe Übersichtstabellen A, B und C), während das 
Kobaltrhodanid und Kadmiumjodid, die in niedrigen Konzentrationen 
die Quellung verhältnismäßig wenig hindern und in höheren sogar quel- 
lungsfördernd wirken, sehr giftig für das Plasma sind. Sie stehen auch 
am Anfange der lyotropen Reihe. Die übrigen Salze (Bromide, Chloride 
bzw. Nitrate) nehmen sowohl nach ihrer Quellungsaktivität wie nach der 
Giftwirkung mehr oder weniger eine Mittelstellung ein. 

Zusammenfassend kann man sagen, daß ein gewisser Zusammenhang 
zwischen der Giftwirkung und dem Vermögen der Schwermetallsalze, die 
Wasserbindung hydrophiler Gele zu beeinflussen, besteht. Am besten 
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tritt dieser Zusammenhang wohl bei den Endgliedern der lyotropen 
Reihe zutage. Eine vollständige Übereinstimmung kann man aber kaum 
erwarten, insbesondere nicht bei Salzen mit unbeträchtlichen Wirkungs- 
unterschieden. Es können noch andere Faktoren mitwirken, die zur 
Zeit nicht leicht zu übersehen sind. Allerdings scheinen sie keine domi- 
nierende Rolle zu spielen. 


Diffusion in Gallerten. 


Um einen rohen Überblick zu gewinnen über die Möglichkeit der 
Schwermetallsalze, in das Protoplasma einzudringen, habe ich noch Dif- 
fusionsversuche angestellt. Es seien hier einige Befunde angeführt. 


Gewöhnliche Probegläser wurden mit 10%iger Gelatine- bzw. 1%iger und 
5%iger Agargallerte bis etwa 3/, der Höhe und nach dem Erstarren mit Kobalt- 
salzlösungen gefüllt. Die Gläser mit 1%igem Agar wurden in den Lösungen um- 
gedreht, so daß die letzteren aufwärts diffundierten. 

Die Diffusion ging in der überwiegenden Zahl der Versuche gleichmäßig in der 
ganzen Gallertmasse vor sich und die Resultate zeigten eine fast völlige Über- 
einstimmung. Vereinzelte Fälle, wo dieses anders war, wurden als fehlerhaft an- 
gesehen und nicht in Betracht gezogen. 


Diffusion in 10%-ger Gelatine. Kobaltsalze. t = 17°. 


















































nn 0,5 mol. Mittel- 1,0 mol. Mittel- 
IX FF u ee ee 
Diffusionsweg (= D.-W.) in mm 
Co(CNS), 6 | 115 | 20 | 25 | 2661 9 |10 |14 | 21 | 13,5 
Co(NO,), 5 11,5 18 | 24 | 146 | 6 | 145| 20 26,5 | 16,7 
CoCl, 5 10 18 | 23 | 140 | 6 14,5 | 19,5| 25 14,7 
CoBr, 4 10 16 | 20 | 12,5] 5 10 |17 25 14.2 
Co(C,H,0,), 3 8 15 19 | 112 | 5 8 16 18,5 | 11,9 
CoSO, 3 6 14 16 9,7 | 4 8 14 18,5 | 11,1 
Diffusion in Agar. t = 16°—18°. 
Agar 1% Agar 5% 
0,5 mol. | 1,0 mol. 0,5 mol. Mittelwerte 
D.-W. in mm D.-W. in mm 

Co(CNS), 30 31 50 53,5 61,7 

CoCl, 28 34,5 47,5 51 49.2 

Co (NO,), 27,5 32 46 49,5 47,7 

CoBr, 26,5 30 44,5 47,5 46,0 

Co(C,H,0,), 25 29,5 43,5 47 45,2 

CoSO, 21,5 24 40 42 41,2 

66 Stunden 8 Tage | 10 Tage 














Die Diffusionsversuche zeigen, daß bei den verschiedenen Kobalt- 
salzen der Diffusionsweg des rotgefarbten Kobaltions bei gleichen Ver- 
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suchsbedingungen recht verschieden ist und auch hier sich lyotrope Ein- 
flüsse der Anionen geltend machen. Die Aktivität der einzelnen Salze bei 
mittlerer Konzentration (0,5 mol.) zeigt eine ziemlich gute Überein- 
stimmung mit derjenigen bei der Quellung und der Giftwirkung dieser 
Salze. Bei der Konzentration 1,0 mol. hingegen sind die Diffusionsreihen 
abweichend. Dies zeigt uns folgende Gegeniiberstellung : 


Kobaltsalze. 
Diffusionsweg (0,5 mol.). 
Gelatine 10% — CNS > NO, > Cl > Br > C,H,0, > SO,. 
Agar 1% und 5% — CNS > Cl > NO, > Br > C,H,0, > SO,. 
Quellung (0,25—1,0 mol.). 
Agar — CNS > NO, > Br, Cl > C;3H,0, > SOx. 
Giftwirkung (0,3 mol.). 
CNS > Br, NO; > Cl, C;,H,0, > SO,. 
Bei der Vergrößerung der Konzentration von 0,5 mol. auf 1,0 mol. 
nimmt der Diffusionsweg des Kobaltchlorids und -nitrats im Vergleich zum 
Rhodanid erheblich zu, und in den Anionenreihen rücken sie an die Spitze. 


Kobaltsalze 1,0 mol. 


D.-W. in Gelatine — NO, > Cl > Br > CNS > C,H,0, > SOx. 
D.-W. in Agar 1% — Cl > NO,% CNS > Br > C,H,0, > SO,. 


P,-Werte und Giftwirkung der Schwermetallsalze. 

Die Schwermetallsalze sind in den Lösungen je nach dem Salz mehr 
oder weniger hydrolysiert, und bei der Beurteilung der physiologischen 
Wirkung dieser Salze müssen wir mit diesem Umstand rechnen, da die 
bei der Hydrolyse entstandene Säure physiologisch mitwirkt. 

Einen Überblick über den Hydrolysegrad der untersuchten Lösungen 
geben ihre Wasserstoffionenkonzentrationen, und ich habe im nachstehen- 
den die Giftwirkung und px der Salze gegenübergestellt. px wurde mit 
einem Potentiometer der Cambridge Instrument Co Ltd gemessen. 


Zinksalze 0,3 mol. 

Py: Zellen sterben ab: 
ZnBr,. . . 6,16 . . . Nach etwa 2 Stunden 
ZnCl, . . . 6,23 . . . Nach etwa 4 Stunden 
Zn(NO3)2. . 5,75 . . . Nach etwa 5 Stunden 
Zn(C:H3Oz)e 6,39 . . . Nach 18 Stunden etwa !/, lebend 
ZnSO,. . . 6,03 . . . Nach 18 Stunden etwa !/, lebend 

Kadmiumsalze-0,2 mol. 

Pa: Zellen sterben ab: 
CdJ; . . . 6,34 . . . Nach etwa 40 Min. 
Cd(NO,) . 5,66 . . . Nach etwa 3 Stunden 


CdCl, . . . 5,54 . . . Nachetwa 4 Stunden 
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Py: Zellen sterben ab: 
Cd(C:H30Oz)e 6,44 . . . Nach etwa 5 Stunden 
CdBrz . . . 6,42 . . . Nach 6 Stunden etwa 1/, lebend 
CdSO,. . . 5,68 . . . Nach 8 Stunden etwa °/,, lebend 

Kobaltsalze. 

Py: Zellen sterben ab: 
Co(CNS), . 6,23 . . . Nach etwa 2 Stunden 
CoBrg . . 5,47 . . . Nach etwa 3 Stunden 
Co(NO;)e. . 5,99 . . . Nach etwa 3 Stunden 
CoCl, . . . 5,84 . . . Nach etwa 20 Stunden 
Co(C,H302)2 6,77 . . . Nach etwa 35 Stunden 
CoSO, . . . 5,68 . Nach 48 Stunden etwa !/, lebend 


Ein flüchtiger Vergleich d der p,-Werte und der Giftigkeitsdaten ge- 
nügt, um sich davon zu überzeugen, daß zwischen diesen beiden keine 
Beziehungen bestehen. Salzlösungen, die fast gleiche p„-Werte haben, wie 
z. B. das Kadmiumnitrat und -sulfat, das Cadmiumazetat und -bromid, 
weisen eine ganz verschiedene Giftwirkung auf. Fast gleich giftige Salze, 
wie z. B. das Kobaltbromid und -nitrat haben hingegen ziemlich ver- 
schiedene p,,- Werte. 

Zusammenfassung. 

1. Es wurde die (tödliche) Giftwirkung der Zink-, Kadmium- und 
Kobaltsalze auf das Plasma des Rotkohls untersucht. Es wurden dabei 
solche Konzentrationen der Schwermetallsalze angewandt, die während 
kurzer Zeit (eine bis mehrere Stunden) die Zellen abtöteten. 

2. Es zeigte sich, daß dabei nicht nur die Kationen der Schwermetall- 
salze den Ausschlag geben, wie man bisher annahm, sondern auch die 
Anionen von großer Bedeutung sind, und zwar kommen die i 
Einfliisse der Anionen sehr deutlich zum Vorschein. 

3. Die Giftwirkung der untersuchten Schwermetallsalze auf ie 
Plasma nimmt nach folgenden Anionenreihen ab: 


bei den Zinksalzen : 
Br > Cl > NO, > C,H,0, > SO, 
bei den Kadmiumsalzen : 
J > NO; > Cl, CoH302 > Br > SO,, 
bei den Kobaltsalzen : 
CNS > Br, NO; > Cl, CeH302 > SOx. 

4. Es besteht ein gewisser Zusammenhang zwischen der Giftwirkung 
einerseits und dem Vermögen der Schwermetallsalze, die Quellung hydro- 
philer Gele zu beeinflussen, und ihrer Diffusionsgeschwindigkeit in Gal- 
lerten andererseits. In den letzteren Prozessen machen sich ebenfalls 
lyotrope Einfliisse geltend. 

5. Die untersuchten Schwermetallsalze erzeugen bei der Beriihrung 
mit der Pflanzenzelle auf der Plasmaoberfliche eine Schutzschicht 
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(irreversible koagulierte Oberflächenschicht), die das Eindringen des 
Salzes auf einige Zeit verhindert und die größere Masse des Plasmas vor 
der momentanen Abtötung schützt. Die Durchlässigkeit dieser Schutz- 
schicht für die Salze nimmt (bei demselben Kation) nach der lyotropen 
Reihe: 

CNS > J > NO;..... > 8O, 


ab. Mit dieser Tatsache ist die verschiedene Giftwirkung der Salze 
mit demselben Metallion zu erklären und ferner der Umstand, daß die 
Pflanzenzellen in den Lösungen hoher Konzentrationen (bis 0,5 mol.) 
stundenlang am Leben bleiben können, während etwa tausendmal 
schwächere Lösungen das Eiweiß rasch irreversibel koagulieren. 
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ATMUNG UND IONENAUFNAHME. 
Von 
H. LunpEGARDH und H. BuRSTRöM 
(Stockholm). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Oktober 1932.) 


I. Einleitung und Methodisches. 

In früheren Arbeiten (1932 a und b) wurde die Aufnahme von An-. 
ionen und Kationen in die Wurzeln von Weizenkeimlingen geschildert. 
Es findet hierbei eine zum Teil ausgesprochene Mehraufnahme von dem 
einen Ion eines Salzes statt, ferner wurde auch das Vorhandensein von 
einem gewissen Kationenaustausch festgestellt, wobei die Regeln des 
Ionenaustausches in Kolloiden bestätigt wurden. Bei der weiteren Ver- 
folgung des Themas wurden außer den mitbeteiligten Kationen — und 
zwar sowohl aufgenommenen wie ausgeschiedenen — und den Nährsalz- 
anionen (C]” oder NO’) zugleich auch die H-Ionen und die Kohlensäure- 
ionen bestimmt, Erst durch diese vollständige Analyse des Ionen- 
bestandes einer Nährlösung vor und nach dem Absorptionsversuch ist es 
möglich, die gesamte Ionenbilanz zu erörtern. Namentlich gewinnt man 
auf diesem Wege einen Einblick in die Bedeutung der HCO,-Ionen für 
den Anionenaustausch und für die aktuelle H-Ionenkonzentration des 
Nährmediums, Fragen, die bisher wenig untersucht wurden (siehe na- 
mentlich HoAGLAND 1923, PıiRscHLE 1932). 

Die Methodik der Versuche lehnt sich vollständig derjenigen der früher 
(1932a u. b) veröffentlichten an, es kam also für die Kulturen die ,,Réhren- 
methode‘ (LuNDEGARDH 1932, S. 10) mit 100 oder 200 ccm Nährlösung und 
15 Pflanzen je Gefäß in Anwendung. Wie früher wurde immer mit einer be- 
friedigenden Anzahl Parallelen gearbeitet. Die Analyse der aufgenommenen und 
ausgeschiedenen Kationen geschah durch quantitative Emissionsspektralanalyse 
der Lösungen (LUNDEGÄRDH 1929, 1932). Das NH,-Ion wurde, wie üblich, nach 
Verjagung aus der Lösung als Ammoniak bestimmt. 

Von den Anionen wurde Chlor durch Fällung mit Silbernitrat und Titrierung 
mit Rhodanammonium bestimmt, für das Nitration benutzten wir dagegen eine 
spektralanalytische Methode, die sich auf der außerordentlich starken Licht- 
absorption von NO,-Lösungen im äußersten Ultraviolett gründet. Es wurde bei 
einer Wellenlänge von A = 2307 vor der Photozelle unter Verstärkung des Anoden- 
stromes kolorimetriert (vgl. LUNDEGARDH 1932, S. 47). Vor dem Kolorimetrieren 
wurden die Lösungen mit einer Mischung von Schwefelsäure und Überchlorsäure 
behandelt, um die etwa ausgeschiedenen Phosphatide zu entfernen. Diese Me- 
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thode läßt sich auch bei großer Verdünnung des Nitrats anwenden und hat sich 
für die betreffenden Versuche bestens bewährt. 

Für die Kohlensäurebestimmung wurden die Proben mit Bariumhydrat im 
Überschuß behandelt. 5ccm der Probe wurden mit etwa 20 cem (Standard- 
pipette!) einer Lösung von etwa n/100 Ba (OH), +2 g BaC], per Liter versetzt. 
Nach 2 Stunden ist BaCO, quantitativ gefällt, und man kann mit n/200 HCl auf 
den Überschuß von Barytlauge titrieren. Die Reaktion verläuft nach folgender 
Formel: 


aMHCO; + bBa(OH}, +cCO, = (a+c) BaCO; +(b—a—c) Ba(OH), + a MOH, 

wo M = beliebiges Kation in der Lösung. 

Der Titer der Lösung ist hierbei 2b—2c—a, und die Differenz 2 b—(2 b—2c—a) 
= 2c+a ist die totale Kohlensäuremenge, vermindert durch die halbe Menge von 
dissoziierter CO,. Nennen wir diese Differenz 2Z, so wird die Menge anwesender 
HCO,-Ionen laut der Formel 

(H*]-[HCO3) _ x 
z - [4005] : 
2 





berechnet, wobei fiir K, der Durchschnittswert 3-10—7 (px, = 6,52) angenommen 
wird. Die H-Ionenk tration wurde elektrometrisch nach der Kinhydron- 
methode bestimmt. Die gleichzeitige Bestimmung von der gelösten Kohlensäure 
und den H-Ionen ist natürlich nicht notwendig, falls zugleich alle anderen in der 
Lösung anwesenden Ionen bestimmt werden. Wenn es sich aber zeigt, daß die 
gefundenen Kohlensäurewerte mit den gefundenen [H*]-Werten stimmen, wie 
dies fast durchgehends beobachtet wurde, so ist hiermit auch der wichtige Beweis 
erbracht, daß von den Wurzeln keine anderen (organischen) Stoffe ausgeschieden 
werden, die als Puffersubstanzen wirken. 

Alle Versuche fanden in dem Photothermostaten bei annähernd konstanter 
Temperatur (18—20°) statt, unter starker gleichmäßiger Beleuchtung und lang- 
samer Durchlüftung. Kohlensäure wird natürlich fortwährend aus der Mündung 
der Kulturröhren abgegeben, es wird also nur die am Ende des Versuchs vor- 
handene gelöste Kohlensäure gemessen. Weil man aber den Diffusionsverlust als 
annähernd konstant ansehen kann, so können die Kohlensäurewerte auch als 
relatives Maß der Atmungsintensität benutzt werden. Für die Ionenaufnahme 
kommen, wie wir sehen werden, nur die dissoziierten Kohlensäuremoleküle in der 
Lösung zur Wirkung. 





II. Allgemeines über das chemische Gleichgewicht in Lösungen, 
die Kohlensäure enthalten. 

Bevor wir an die Vorführung der physiologischen Versuche schreiten, 
ist es geboten, eine Übersicht über die in Rede stehenden chemischen 
Gleichgewichte zu geben. 

Für das Gleichgewicht der gelösten und der gasförmigen Kohlensäure 
gilt die Formel | 

[Freie CO,]=K,P, (1) 
wo P der Partialdruck der gasförmigen Kohlensäure ist. Unter freier 
CO, verstehen wir die gesamte in der Lösung vorhandene, nicht ionisierte 
Kohlensäure, also CO, + H.CQs. 





Atmung und Ionenaufnahme. 685 


Neben dem Dissoziationsgleichgewicht 
H*]- (HCO; 
Ts 00] - L -x, (2) 
hat die zweite Dissoziation der Kohlensäure 
H*] - (CO; - 
tor 1 =k, 6) 
unter den normalen physiologischen Bedingungen eine nur geringe Be- 
deutung. Weil 
(HCO;] : 6 - 10-1 
(H°] 
ist, so beträgt die Konzentration des Karbonations bei p, — 7 nur etwa 
6/10000 des Bikarbonations. 
Die Formeln (1 bis 3) gelten für Konzentrationen unter idealen Be- 
dingungen. Mit Korrektion für die Ionenaktivität (y) erhalten wir, nach 
Kombinierung von (1) und (3) und Logarithmierung die Formel 


[05 ]= 


4 KoP 
De gOS) I. Di + Men (4) 
In dieser Formel ist p, = — log 7 und pg = —-log ml . Die Aktivitat 


ist nach der Theorie von DEBYE und HückeL ein Ausdruck für die 
Ionendichte im Mol (u)1, die Valenz (z) und den Ionendurchmesser (a), 

0,527} u 
1433 x 107a Vu 

Laut der Formel (4) läßt sich auch die Wirkung in der Lösung an- 
wesender Neutralsalze berechnen (über das Karbonat-Bikarbonatgleich- 
gewicht vgl. unter anderen HASTINGS a. SENDROY 1925, RANDALL a. 
FAILEY 1927, WALKER, BRAY a. JOHNSTON 1927). 

Von Interesse sind hier erstens die Wirkung der Neutralsalze auf die 
H-Ionenkonzentration, zweitens die Bedeutung von Variationen von dem 
äußeren CO,-Druck (P) auf das chemische Gleichgewicht in der Lösung. 

Weil eine Variation von y sowohl das Lösungsgleichgewicht der 
Kohlensäure wie das Dissoziationsgleichgewicht verschiebt, so kann 
man nicht ohne weiteres sagen, wie eine Erhöhung der Aktivität wirkt. 
Zur Beleuchtung der Frage wurden einige Versuchsreihen ausgeführt. 

Durch Lösungen verschiedener Elektrolyte, NaOH, Ca(OH), und 
NaCl, wurde reine Kohlensäure während 4 Stunden hindurchgeleitet. 
Dann wurde in geschlossenen Gefäßen über 1 Atm. CO, [H*] bestimmt. 
Konzentrationen in Mol. 


logy = - (5) 





. ; 1 e 
1 Die Ionendichte wird nach der Formel u = 2 (m,z? +m,z3 + m,z5 + usw.) 


berechnet, wo m = die Molarität des einzelnen Ions und z = seine Valenz. 
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t = 25° Tabelle 1. 
. CO;-Gehalt CO;-Druck bei 
Na0H [H+] Pu berechnet! Pu = 10. Atm. 
1/10000 80 - 107* 4,10 0,0402 0,0007 
1/2000 28 - 10° 4,55 0,0410 0,0034 
1/1000 15-10 * 4,82 0,0412 0,0065 
2/1000 81-10" 5,09 0,0437 0,0123 
3/1000 5,8-10 5,24 0,0458 0,0173 
5/1000 3,8 - 107* 5,42 0,0488 0,0264 
7,5/1000 2,5 - 107° 5,66 0,0481 0,0402 
1/100 1,7 -107° 5,77 0,0425 0,0591 
G05 — 
à 
27 En 
ra TR 
7 | r 
4 as 
il 
ae go 
3 = 
2t- gon\— 
: à — Nap — Nal 
eg —— + || aaa ae 
9 1 2 8 9% 7 8 3 w/w MORT LUE 140.9 
Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Die Relation von [H+] zu [Na'] bei P=1 atm. Vgl. Tabelle 1. — Abb. 2. Die Relation von 
äußerem CO-Druck (P) zum Na+ -Gehalt der Lösung bei p,, = 7,0. Vgl. Tabelle 1. 

















t = 22,5° Tabelle 2. 

MOH [H+] Pu COz-Gehalt berechnet 
1/100000 NaOH 98 - 10-4 4,01 0,0317 
1/10000 68 - 10% 4,17 0,0334 
1/1000 14 - 10 4,85 0,0406 
1/100 1,7 -10-* 5,77 0,0456 

1/100000 Ca(OH), 104 - 10-* 3,98 0,0354 
1/10000 69 - 10-4 4,16 0,0341 
1/1000 14-10-* 4,85 0,0406 
1/100 1,7-10-¢ 6,77 0,0442 


In Tabelle 1 und 2 liegen nach der CO,-Behandlung reine Bikarbonat- 
Kohlensäuregemische vor. Eine Erhöhung der Ionenkonzentration be- 


1 log [CO,] = px, — Pu + log [NaCO, + H°]; vgl. Crank 1928, S. 22. px, bei 


25° = 6,46. 


70/1000 
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wirkt eine pu-Erhéhung, weil in der Summe der positiven Ionen neben 
[H*] auch [Na-] mit eintritt. Weil [H+] mit K,P variiert, so kann man 
aus der Formel (4) leicht berechnen, welcher CO,-Druck erforderlich ist, 
um bei bekanntem [Na*] neutrale Reaktion zu erhalten (Tabelle 1, letzte 
Kolonne, Abb. 2). Etwas schematisch berechnet variiert px mit P und 
[Na-] wie folgt (vgl. auch Abb. 3): 


Mol[Na*] P= 1/3000 1/300 1/30 1/3 Atm. 
1/10000 Pa = 7,2 6,2 5,2 4,2 
1/1000 » = 8,2 7,2 6,2 5,2 
1/100 » = 9,2 8,2 7,2 6,2 


Aus dieser Tabelle, sowie aus Tabelle 1 (Abb. 1) ersieht man, daß die 
Pufferwirkung eines Bikarbonatsystems mit dem Basengehalt [M*] zu- 
nimmt. Auch P ist hier von 
Einfluß. Für ein bestimm- ‘|}, N 
tes p,-Intervall, z. B. 6—7, | 





und einen mäßigen [M:]- 3 P= 300 
Überschuß (Mol. 10-3 bis 

10-2) wird nach den mit- „ P=Yo 
geteilten Tabellen die beste 

Pufferung erst bei ziemlich 

hohem CO,-Druck (etwa © pats 
100mal so hoch wie in der 

Atmosphäre) erreicht. Weil ; 

mit steigendem p,- Wert die 

freieCO,-Konzentrationab- |/ | — Mao | 
nimmt, so sinkt auch das #7 #7 17? 


Pufferungsvermügen gegen  Abb.3. Die Relation von p, zu [Na+] der Lösung bei 
Kationen. Mit den Anionen verschiedenen P-Werten. Theoretisch. 

verhält es sich natürlich umgekehrt. — In Tabelle 3 tritt der Neutral- 
salzeffekt hervor (vgl. auch WALKER, BRAY and JOHNSTON 1927). Es 
steigt hier [H+] mit der hinzugefügten NaCl-Menge. Erst in Konzen- 
trationen, die an der oberen Grenze von Nährlösungen liegen, üben je- 
doch Neutralsalze einen merkbaren Effekt aus. Für den Zellsaft muß , 
jedenfalls voll beachtet werden. 








t = 23° Tabelle 3. 
1/1000 NaOH [H+] Pu COz-Gehalt berechnet 
+ NaCl 1/10000 17.10 4,77 0,0494 
+ ,, 3/10000 17-10 * 4,77 0,0487 
+ , 1/1900 17 -107° 4,77 0,0490 
+ , 3/1000 17,3. 10°* 4,77 0,0489 
+ , 1/100 17,7 - 10° 4,75 0,0475 
+ » 3/100 19,5 -10~° 4,71 0,0474 
+. te 22,3 - 10 4,65 0,0466 
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Auf die Löslichkeit der Kohlensäure haben Neutralsalze eine herab- 
setzende Wirkung, die mit dem Aktivitätsfaktor (y,) steigt. Nach Jonn- 
ston beträgt Se bei 25° und Anwesenheit von 0,1 mol. NaCl 0,0329, bei 
1 mol. NaCl 0,0270. Hieraus berechnen sich folgende p,,-Werte 1 : 


H. Lundegärdh und H. Burström: 


NaCl mol. CO,-Druck 1 Atm. CO:-Druck 1/3000 Atm. 
0,0 Pu = 3,96 Pa = 5,70 
0,1 s = 3,96 » = 5,70 
1,0 » = 4,01 = 5,75 


Die Wirkung anwesender Neutralsalze ist hiernach ganz unwesentlich 
und fällt nach unserer Erfahrung innerhalb des Ablesungsfehlers der px- 
Bestimmung. 

Weil [H*] infolge der zum Teil antagonistischen Wirkung der Aktivi- 
tätsfaktoren y, und y, bei Anwesenheit von Neutralsalzen bald steigt, 
bald sinkt, je nachdem [M+] > [A-] oder [M+] = [A-] ist, so ist die Rich- 
tung des Ionenaustausches bei der Nährsalzaufnahme auch von diesem 
Gesichtspunkt aus nicht ohne Interesse, obwohl, wie gesagt, die Ionen- 
aktivität in normalen Nährlösungen nur unbedeutend ist. 

Wir haben bisher damit gerechnet, daß P bei den Änderungen des 
Ionenbestandes der Lösung konstant bleibt, d.h., daß der CO,-Gehalt 
der Lösung immer im Gleichgewicht mit dem CO,-Druck steht. In Wirk- 
lichkeit erfolgt der Diffusionsausgleich mit begrenzter Geschwindigkeit, 
während die Ionenreaktionen schneller verlaufen?. Bei konstantem 
innerem CO,-Gehalt der Lösung von 0,0412 Mol (vgl. Tabelle 1) würde 
bei Hinzugabe von 1/1000 NaOH der p,-Wert auf 5,12 statt 5,09 und bei 
Hinzugabe von 4/1000 NaOH auf 5,52 statt 5,42 steigen. 

Was schließlich die Temperaturwirkung anbetrifft, so ist sie immer 
mit in Rechnung zu ziehen, weil durch Temperaturänderung die Ionen- 
aktivität auch Änderung erfährt. Die Löslichkeit von CO, in Wasser ist 
0,0478 Mol bei 15° und 0,0370 Mol bei 25° (siehe JOHNSTON 1915, 
RANDALL a. FAILEY 1927). Für px, gelten die Interpolationswerte 6,33 
bei 38°, 6,46 bei 25° und 6,55 bei 15°. Weil p, mit px, variiert, so bedeutet 
z. B. eine Temperatursenkung von 10° in einem Bikarbonatsystem eine 
Abnahme der Dissoziation, die aber wegen der gleichzeitigen Zunahme 
der CO,-Léslichkeit keine meßbare Verschiebung von [H+] hervorruft. 
Erst bei konstantem innerem CO,-Gehalt steigt hierbei p, etwas, und 
schnelle Temperatursprünge vermögen deshalb das Ionengleichgewicht 


1 De = 
2 Die Reaktion [CO,] + [OH ] = [HCO; ] geht allerdings mit meßbarer 
Geschwindigkeit (vgl. MacBaıs, Journ. Chem. Soc. 101, S. 814, 1912; auch 
FAuRHOLT 1924). 


PK, — log [CO,] 
oe om 
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und das Pufferungsvermögen etwas zu verschieben, ohne daß man jedoch 
sagen kann, daß hierdurch die Verhältnisse im System Nährlösung- 
Pflanze nennenswerte Änderung erfahren. 


III. Ionenaufnahme, -austausch und Atmung in Lösungen 
von Nitraten und Chloriden. 

In den Tabellen 4 und 5 sind zwei Versuchsreihen mit Nitraten und 
Chloriden aufgeführt. Es kamen nur verdünnte Lösungen (n/200 und 
n/400) in Anwendung. Die aufgenommenen bzw. ausgeschiedenen 
Ionen sind in Milliäquivalenten angegeben. Weil in Tabelle 4 drei Ver- 
suche mit 200 ccm ausgeführt wurden, sind also für diese bei der Über- 
tragung der absoluten Werte in Konzentrationswerte die letzteren zu 
halbieren. Sonst wurde mit 100 ccm Lösung gearbeitet. Versuchszeit 
2 x 24 Stunden. Die Pflanzen wurden vor dem Versuch etwa 2 Wochen 
in verdünnter Nährlösung (LUNDEGARDH 1932, verdünnt auf 1/,) aufge- 
zogen und 24 Stunden vor dem Versuch in destilliertes Wasser gebracht. 
Über die Genauigkeit der Analysen ist zu sagen, daß bei Ca und Na sehr 
kleine Quantitäten bestimmbar sind, während für K und Mg Mengen 
unterhalb von 0,01 Millimol in 100 cem nicht meßbar sind. Einen größe- 
ren Einfluß auf das berechnete Ionengleichgewicht haben die hierdurch 
etwa übersehenen Spuren nicht. 

Tabelle 4 zeigt, daß aus Nitraten von Na, K, Ca und Mg mehr Kation 
als Anion aufgenommen wird. In der Ammoniumnitratlösung wird da- 
gegen etwas mehr NH, als NO, aufgenommen. Der in der Lösung 
entstandene Kationenüberschuß wird vollständig durch HCO,-Ionen 
ausbalanciert. Es besteht eine sehr gute Übereinstimmung zwischen 
den Kolonnen Anionen-Kationen und [HCO,]. Weil anch die H-Ionen- 
konzentration bestimmt wurde, so beweisen die hieraus und aus dem 
totalen CO,-Gehalt berechneten HCO,-Werte, daß keine organischen 
Puffersubstanzen in erkennbarer Weise das anorganische Ionengleich- 
gewicht verschieben (vgl. S. 684). Nur beim verdünnten Ca-Nitrat und 
beim NH,-Nitrat ist die Übereinstimmung weniger gut, die gefundenen 
Differenzen fallen aber in diesen Fällen innerhalb der unvermeidlichen 
Fehlergrenzen. 

Tabelle 5 zeigt, daß aus Chloriden von Rb und K mehr Kationen als 
Anionen aufgenommen werden. Weil zugleich Kationen ausgeschieden 
werden, so sind jedoch die endlichen Differenzen sehr klein. Bei NH,CI 
wird ganz bedeutend mehr Kation als Anion aufgenommen, die Reaktion 
sinkt hier auf p, = 3,6. Dieser Vorsprung von NH, dürfte wohl auf dem 
baldigen Verbrauch dieses Ions in der Zelle beruhen. 

Die als Austauschobjekt für die im Überschuß aufgenommenen NO,- 
Ionen wirkenden HCO,-Ionen stammen bei unserer Versuchsanstellung 
von der Wurzelatmung. Die Werte für freie CO, in der Lösung ent- 


Planta Bd. 18. 45 
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sprechen in Tabelle 4 einem P von 0,0015 bis 0,007 Atm., also der 5- bis 
20fachen CO,-Spannung der Atmosphäre. In den Nitratlösungen atmen 
also die Wurzeln ganz energisch, viel mehr, als es für bloße Neutralisie- 
rung von [M*] nötig wäre. In den Chloridlösungen ist die Kohlensäure- 
bildung bedeutend geringer und entspricht einem P von zwei- bis drei- 
mal der Atmosphäre. Weil die P-Spannung an der Flüssigkeitsober- 
fläche der Versuchsgefäße jedenfalls etwas höher war als in der Atmo- 
sphäre des Versuchszimmers, wo sie nach zahlreichen Bestimmungen 
immer etwas übernormal war, so kann man auf eine sehr schwache At- 
mungsintensität der in Chloridlösungen tauchenden Wurzeln schließen. 

Dieser überraschende Unterschied in den unter ganz ähnlichen Be- 
dingungen ausgeführten Versuchsreihen kann nicht aus allgemeinen 
Permeabilitätsdifferenzen erklärt werden. Parallelversuche mii Glukose 
(1 Millimol. in 100 ccm) enthaltenden Lösungen der Nitrate und Chloride 
lehren, daß die Glukoseaufnahme in den Chloriden keineswegs geringer, 
sondern ganz derselben Größenordnung wie in den Nitraten ist (Tabelle 6). 


Tabelle 6. Aufgenommene Glukosemengen aus einer Lösung, die ursprünglich 
1,00 Millimol. enthielt. 

















NH, 0,29 0,20 0,52 
Na 0,32 0,19 0,31 
K 0,20 0,20 0,23 
Ca 0,28 0,19 0,25 
Mg 0,33 0,21 0,27 


Die Exosmose der Kohlensäure aus der atmenden Zelle dürfte also nicht 
durch allgemeine Permeabilitätsänderungen beeinflußt sein. Weil 
NO, im Protoplasma reduziert wird (vgl. WARBURG u. NEGELEIN 
1921), so könnte die höhere Atmung der Nitratreihe teilweise auf hier- 
durch gebildeter ,,Extrakohlensiure“ beruhen. Es besteht, wie Tabelle 4 
zeigt, ein gewisser Parallelismus zwischen Intensität der NO,-Auf- 
nahme und Höhe der Atmung. Ferner sei auf den bedeutend höheren 
CO.-Wert in NH,NO; im Vergleich zu NH,Cl hingedeutet, obwohl auch 
im ersteren Fall der p,-Wert niedrig ist. Es scheint also NO, die Oxy- 
dierung zu beschleunigen. Für die Bilanz zwischen [H*] und Atmung 
kann man, wie unten gezeigt wird, einen rein chemisch-physikalischen 
Zusammenhang zwischen Atmung und Anionenaufnahme annehmen. 

Die theoretischen Auseinandersetzungen im II. Abschnitt zeigen, daß 
nur die gelöste und dissoziierte CO, eine Bedeutung hat. Neben der 
Atmungsintensität an sich spielen bei dem lebenswichtigen Kohlensäure- 
gleichgewicht in der Nährlösung alle Verhältnisse, die auf P und px, ein- 
wirken, mit hinein. 
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Für P muß man hier immer mit einem durchschnittlichen Dif- 
fusionsgefälle zwischen den Wurzeln und der Lösungsoberfläche rechnen. 
Bei konstanter Atmung wirkt eine erhöhte Durchlüftung der Lösung er- 
niedrigend auf P. In gleicher Richtung wirken ein größeres Volumen 
bzw. eine stetige Erneuerung der Versuchslösung. Alle diese Umstände 
schwächen die Konzentration der HCO,-Ionen ab. In der Literatur hat 
man häufig nicht klar zwischen der Atmung an sich und der Konzen- 
tration der HCO,-Ionen unterschieden. Es leuchtet ohne weiteres ein, 
welch einen großen Einfluß auf die Ionenaufnahme die Durchlüftung 
(Diffusionsaustausch mit der Atmosphäre) und das Volumen der Ver- 
suchslösung haben müs- 
sen. In unseren Versu- 
chen blieb der Diffu- 
sionsaustausch mit der 
Luft annähernd kon- 
stant. Weil ferner yı 
(vgl. S. 687) wenig Ein- 
fluß hat, so kann man 
die Atmungsintensität 
relativ durch den tota- 
len CO,-Gehalt der Lö- 
sung ausdrücken (vgl. 
Abb. 4). 

Wäre keine CO,- Puf- 

ferung in der Lösung 
9700 oo ah ae vorhanden, so wiirden 


Abb. 4. Die Relation der Anionenaufnahme zum totalen und durch die in Tabelle 4 
freien CO:-Gehalt der Versuchslésung. Nach Versuchen in tatsächlich beobachtete 
Tabelle 4 (8. 690), 5 (S. 690) und 7 (S. 693). 

Mehraufnahme von An- 
ionen p,-Werte von 10,5 bis 11,6 entstehen, also starke Alkaliver- 
giftung. Dem höchsten Kationenüberschuß in der Lösung [bei Mg 
(NO;)2 = + 0,389 Milliäqu.] entspricht für p, = 7,0 ein CO,-Minimum 
von 0,100, dem kleinsten [bei KNO, = + 0,111] ein CO,-Minimum von 
0,07, also etwa von derselben Größenordnung wie in der Chloridreihe 
(Tabelle 5). Es dürfte also schon eine sehr schwache Wurzelatmung ge- 
nügen, um eine weitgehende einseitige Anionenaufnahme zu erhalten, 
vorausgesetzt, daß die CO,-Abgabe der Lösung nicht zu energisch er- 
folgt. Bei dauernder Durchlüftung würden die 0,100 Milliäquivalente CO, 
für 2 x 24 Stunden nicht ausreichen, und die einseitige Anionenauf- 
nahme würde eine bedenkliche p#-Erhöhung nach sich ziehen. 

Nun bleibt aber die Atmung nicht auf dem Betrag stehen, der eben 
ausreicht, um unter den gegebenen Durchlüftungsbedingungen einen 
r,-Wert von 7,0 zu erhalten, sondern setzt sich weiter fort, so daß die 
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Reaktion deutlich sauer wird (p, = 5,8 2 un 
bis 6,2). Es wirkt offenbar die Wurzel- 4 cco 
atmung als Mittel für die Erhaltung Zu. 
einer gewissen schwach sauren Reaktion g PET 8 
der Nährlösung. Für diese Deutung Fern 
spricht der Umstand, daß in den ver- 2 2 8 = 
schiedenen Lösungen, also bei verschie- e| = oss 
denster Ionenaufnahme, der endliche p,- 3 +. 
Wert innerhalb enger Grenzen schwankt Al € 22.2 
(5,8—6,2), und daß er auch bei einsei- > = u 
tiger Kationenaufnahme (Tabelle 5) durch 2 wer = = = 
starke Herabsetzung der Atmung auf 835333 28 A 
wenig niedrigerem Wert (4,3—5,0) stehen Che Er TAS. 
bleibt. Würde im letzteren Fall die At- sel 6 3 à 8 
mung mit maximaler Geschwindigkeit ii” | eee 
verlaufen, so würden statt p,-Werten 5 = | x 
von 4,3 bis 5,0 solche von der Größe 3,1 3 4 = | 
entstehen, die sicherlich weiteres Gedei- = = 
hen ausschließen würden. Maximale At- z 399 3 
mung würde also solchenfalls schnelle R E 
Selbstvergiftung mitbringen. 2 25 3 8 = 5 
Unterhalb ein gewisses Minimum 4 ze sos $8 
kann die Atmung natiirlich nicht gehen, & = Sea + 
weil Sauerstoffatmung eine Lebensbe- 8 Sea > 
dingung, jedenfalls für dauerndes Ge- = er À 
deihen ist. Dieses Minimum dürfte in 8 — 22e 3 
unseren Versuchen einem CO,-Gehalt 2 = zen 175 
der Lösung von 0,050 Milliäquivalenten 8 ros 73 
entsprechen, weil dieser Wert eben bei 2 8 ‚233 S22 © 
den niedrigsten p,-Werten 4,3 und 3,6 = CEE ss sss & 
beobachtet wurde. In der NH,CI-Lüsung er 3 
wird schon durch den entstandenen Cl- sg 878 5 
Überschuß ein p, von 3,6 erreicht, was 5 TUE À, 
unterhalb des p,-Wertes einer reinen s & = 8 ® 5 
CO,-Lésung bei P = 1 Atm. liegt. &| 7 | eos 2 
Eine Zusammenstellung der Werte < 8 8 8 5 
für Anionenaufnahme und für freie und a |ss 3 
totale CO, (Abb. 4) gibt von dem At- Se à 
mungsminimum konvex ansteigende Kur- S S 8 
ven. Nach der Gleichung (4) soll bei 3 + 3 & 5 
konstantem p, der Quotient GS : kon- 522 |” 
oe 








stant bleiben. Weil keine absolute Kon- 
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stanz der H-Ionenkonzentration erreicht wird, so schwankt der Quotient 
etwas, in Tabelle 4 zwischen 2,05 und 5,9 (die unsicheren Werte für 
NH,NO, und Ca(NO,), n/400 sind nicht berechnet). Hierbei bemerkt 


man, daß die höchsten Werte von or bei den höchsten M-Werten auf- 


treten. Dies bedeutet, daß die Atmungskohlensäure nicht ausreicht, um 
die [H*]-Konstanz völlig zu erhalten. Es dürfte hier mit anderen Wor- 
ten das Atmungsmaximum überschritten werden (vgl. Abb. 5). 
100 - Die Regulierung des 
} [H*] der Lösung durch 
die Wurzelatmung ist 
unabhängig von der Na- 
tur der Kationen, von 
der Konzentration des 
Nährsalzes und vom Vo- 
lumen der Lösung. Be- 
stimmend ist allein die 
Intensität der Anionen- 
aufnahme und der hier- 
durch entstandene Kat- 
ionenüberschuß. Man 
= 4 vergleiche hierzu na- 
» N Serer me + mentlich Tabelle 4, wo 
4100 4200 4300 9% parallele Versuche mit 
Abb. 5. Die Relation vom Kationenüberschuß zum freien CO 140 und 200 ccm Lösung 
Gehalt der Versuchslösung. Bezeichnungen wie in Fig. 4. 4 : 
bei gleichem totalem Io- 
neninhalt aufgenommen sind. Auch die Anwesenheit von kolloidaler 
Kieselsäure (100 mg reines SiO,-Kolloid per Gefäß!) stört den Regula- 
tionsvorgang nicht (Tabelle 7). Die Kieselsäure, die wie die Kohlensäure 
als Anhydrid oder nichtdissoziiertes Hydrat aufgenommen wird, per- 
meiert reichlich in die Wurzeln, stört aber offenbar die Anionenaufnahme 
nicht im geringsten. Möglicherweise wird die Kationenaufnahme beein- 
flußt (vgl. auch MENGDEHL 1932). Auch in den Kieselsäureversuchen 
bleibt px trotz stark variierender Ionenaufnahme annähernd konstant. 











IV. Zur chemisch-physikalischen Erklärung der [H']-Regulation. 
Nennen wir die H-Ionenkonzentration der Lösung [H*], und die des 
Protoplasmas [H+],, so drückt die Nernstsche Gleichung 
RT Ht 
Be ph EL 
die elektrische Potentialdifferenz aus. Wenn wir annehmen, daB die 
Protoplasmaoberfläche eine durch die amphotere Natur der Plasma- 


1 Nach Analyse 96,5 mg SiO, + 3,5 mg H,O. 
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kolloide bedingte konstante Eigenladung hat, so folgt hieraus, daß für 
die Erhaltung eines bestimmten Wertes für ih eine bestimmte Arbeit 


seitens der Zelle zu leisten ist. Wir können annehmen, daß dies der durch 
die Atmung erhaltene Diffusionsdruck ist. 

Wenn wir [H+], = 10-? setzen, also behaupten, daß für das Weizen- 
plasma der isoelektrische Punkt bei p, = 7 liegt, so würde bei einem 


Gleichgewichtszustand ro = 10 (d.h. p, der Lösung = 6,0) die bei der 
2 


Kohlensäureexosmose zu leistende Arbeit einer Potentialdifferenz von 
0,06 Volt entsprechen. Bei weiterer Erhöhung der H-Ionenkonzentra- 
tion der Lösung steigt die erforderliche Arbeit, und die Atmung wird ge- 
hemmt. Bei Erniedrigung des [H+] der Lösung wird die Exosmose der 
Kohlensäure erleichtert, weil E sinkt und oberhalb des isoelektrischen 
Punktes des Protoplasmas seinen Sinn ändert. Die Ansprüche auf 
H-Ionenabgabe der Zellen bei hohen p,-Werten der Lösung steigen 
geradlinig (vgl. Abb. 5), und es wird leicht, infolge der immerhin be- 
schränkten Atmungsmöglichkeit, ein irreparables Mißverhältnis in der 
H-Ionenbilanz entstehen, das unvorteilhaft auf die Protoplasmaladung 
wirken muß. Die bei niedrigen px-Werten der Lösung auftretende At- 
mungshemmung ist andererseits nicht so drohend, weil infolge der star- 
ken Zurückdrängung der Dissoziation der Kohlensäure in saurer Lösung 
die erforderliche Gegenarbeit nur langsam steigt. Die Bedeutung der 
Durchlüftung tritt hier klar zutage, weil sie jetzt als der wirkliche At- 
mungsregulator zu wirken kommt. 

Die hier vorgeführte Erklärung der Zusammenhänge zwischen At- 
mung und [H*]-Bilanz würde eine relative Konstanz der Eigenladung 
des Protoplasmas voraussetzen. Verschiedene Erfahrungen sprechen für 
die Richtigkeit einer solehen Voraussetzung. Über p,-Bestimmungen in 
Zellen siehe Mevius (1927) und SMALL (1929). An Preßsäften von Pflan- 
zen, die bei verschiedenem p,-Wert des Mediums gezüchtet waren, fand 
Keyssner (1931), daß eine gewisse Anpassung eintritt, die aber, absolut 
genommen, innerhalb viel engerer Grenzen als die Variationen des Me- 
diums fällt. Man kann also voraussetzen, daß das Plasma eine bestimmte 
Pufferwirkung ausübt. Weil der CO,-Druck in der turgeszenten Zelle 
auf etwa 5 Atm. geschätzt werden muß, so würde einer Eigenladung von 
Py = 7,0 eine Pufferwirkung von 0,220 Mol [H+] entsprechen. Weil auch 
die aufgenommenen Anionen bei ihrem Durchgang durch das Proto- 
plasma neutralisiert werden müssen, so ist außerdem noch eine gewisse 
Pufferreserve anzunehmen. In Betracht der hohen Konzentration von 
amphoteren Kolloiden im Protoplasma wäre eine solche Pufferwirkung 
wohl annehmbar. 

Das nichtatmende Protoplasma würde nach der hier vorgeschlagenen 
Auffassung alkalisch reagieren, durch die Atmung würde es kontinuier- 
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lich auf einer niedrigeren p,-Stufe gehalten, die wohl meistens nicht weit 
vom Neutralpunkt entfernt sei. Man sieht jetzt ein, wie wichtig es für 
die Zelle ist, eine einigermaßen konstante Atmungsintensität zu erhalten 
und zu diesem Zweck auch die H-Ionenkonzentration des Mediums 
einigermaßen konstant zu erhalten. Hier liegt wohl auch der Schlüssel 
zu der starken ökologischen Wirkung der H-Ionenkonzentration. 

Thermodynamisch muß jede Änderung der H-Ionenkonzentration 
der Lösung eine Änderung der Ionenaufnahme herbeiführen. Bei hohen 
Pu-Werten wird die Kationenaufnahme, bei niedrigen p,-Werten die 
Anionenaufnahme begünstigt (vgl. LUNDEGARDH 1932, Kap. 7). Durch 
die Atmung entsteht eine konstante Begünstigung der Anionenaufnahme, 
es finden also Reaktionen nach der Gleichung 

MA + H,CO, = MHCO, + HA 

statt, unter der Voraussetzung, daß HA leichter als MOH in die Zellen 
permeiert oder daß man von einem regelrechten Anionenaustausch (gegen 
HCO, ) reden kann. Die Atmung würde nach dieser Auffassung das für 
die Anionenaufnahme nötige Energiepotential schaffen. Für die Kationen- 
aufnahme stellt wohl das Bindungs- bzw. Adsorptionsvermögen der 
Protoplasmzsclloide wahrscheinlich das entsprechende Energiepotential 
dar (vgl. LUNDEGARDH 1932, S. 264). Die Mechanismen der Aufnahme 
von Anioren und Kationen wären nach dieser Auffassung getrennt. 


H. Lundegardh und H. Burstrém: 


Ÿ. Schlußbemerkungen. Ökologische Ausblicke. 


Die in unseren Versuchen eingehaltenen Versuchsbedingungen waren 
so einfach und eindeutig wie nur möglich. In Nährlösungen mit vielen 
Salzen müssen sich natürlich die Verhältnisse verwickelter gestalten. 
und ähnliches wird für extreme Bedingungen hinsichtlich des Kohlen- 
säureaustausches mit der Atmosphäre gelten. Man kann also nicht er- 
warten, daß die auffallende Konstanz der H-Ionenkonzentration des 
Mediums, die wir in unseren Versuchsreihen fanden, auch unter den 
komplizierteren Bedingungen gelten wird. Weil die Eigenladung des 
lebenden Protoplasmas nach unseren Darlegungen im IV. Abschnitt von 
dem Partialdruck der Kohlensäure in der Zelle abhängen muß, so wird 
schon sine Änderung des osmotischen Druckes eine entsprechende Ande- 
rung der H-Ionenbilanz mitbringen. Selbsttätige Änderungen der abso- 
luten Atmungsintensität wirken natürlich auch ein, weil die Intensität. 
mit welcher die Zelle CO,-Moleküle in das Medium hinauswirft, auch unab- 
hängig vom inneren Partialdruck die Potentialdifferenz auf beiden Seiten 
der Zelloberfläche ändern wird. Es sei hier auf die Differenz in der Wir- 
kung von NH,NO, und NH,CI (S. 691) hingewiesen. Es ist also nicht 
überraschend, daß in verschiedenen Nährlösungen Verschiebungen im 
pu- Wert eintreten, wie dies z. B. aus der zusammenfassenden Darstellung 
von Mevıvs (1927) zu ersehen ist. Trotzdem geht die Meinung der mei. 
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sten Forscher dahin, daß die höhere Pflanze immer eine gewisse selbst- 
tätige Verschiebung der H-Ionenkonzentration des Mediums, und zwar in 
der Regel auf eine mäßig saure Reaktion hin, anstrebt. 

Im Boden ist teils mit einer Pufferung seitens der Kolloide, teils mit 
der Bodenatmung und den Durchlüftungsverhältnissen zu rechnen. 
Weil der CO,-Druck im Boden niemals auf die Höhe der Zelldrucke 
steigen kann, wird eine Gegenpufferung des Bodens, die von derselben 
Größenordnung wie die Pufferwirkung der Zellkolloide ist, sehr erschwe- 
rend auf eine selbsttätige Regulation der äußeren H-Ionenkonzentration 
wirken. Andererseits hat die Pufferung des Bodens den großen Vorteil, 
daß gefährliche Extreme vermieden werden. Wenn der Boden einen 
Pn-Wert zeigt, der ungefähr mit dem natürlichen Atmungs-p» der be- 
treffenden Pflanze zusammenfällt, so ist die Lage für die Pflanze viel 
vorteilhafter als in einer schwach gepufferten und in der Zusammenset- 
zung wechselnden Nährlösung. Es wird nämlich hierdurch unter allen 
Umständen eine leichte Anionenaufnahme gesichert, was besonders wich- 
tig erscheint, weil der Mechanismus der Anionenaufnahme eben stark 
von einer positiven [H*]-Differenz Medium-Pflanze abhängt. Je mehr 
die Bodenpufferung von dem Normalen abweicht, um so mehr wird die 
Atmungstätigkeit in Anspruch genommen (auf der alkalischen Seite) 
bzw. gehemmt (auf der sauren Seite). Bei schwacher Pufferwirkung 
des Bodens dürfte die Pflanze, wenigstens in der Rhizosphäre, eine ge- 
wisse regulatorische Verschiebung des äußeren p,-Wertes durchführen 
können. 

Als Vergleichsmaß der Bodendurchlüftung kann man den ÜO;- 
Gehalt der Bodenluft nehmen. Wenn die Bodenluft 0,3% CO, enthält 
(vgl. LUNDEGARDH 1924), so entspricht dem ein Mindestgehalt von 
0,100 Millimol CO, im Bodenwasser, also doppelt so viel wie bei der Mini- 
mumatmung in Tabelle 5. Ohne Pufferung und bei äquivalenter Ionen- 
aufnahme würde ein p,-Wert von 5,2 entstehen. Bei höheren P-Werten 
sinkt der theoretische p,-Wert noch mehr, z. B. bei 1% CO, in der Boden- 
luft auf 5,0. 

Mangelnde Durchlüftung des Bodens ist also in gewisser Hinsicht 
einer sauren Pufferung gleichzusetzen. Die durch Mikroorganismen be- 
dingte native Bodenatmung ist meistens von derselben Größenordnung 
wie die totale Wurzelatmung und verschärft also die Wirkung einer 
mangelhaften Durchlüftung. Gehalte unter 1% Kohlensäure in der 
Bodenluft sind jedoch kaum giftig, was wohl damit zusammenhängt, 
daß der Boden eine eigene Pufferwirkung hat, die die Kohlensäure- 
wirkung abschwächt. Günstig wirken auch z. B. Nitrate von schwer 
aufnehmbaren Kationen, wie Calzium. 

Bei lebhafter Durchlüftung eines Bodens kann übermäßige Anionen- 
aufnahme sehr ungünstig wirken, weil in diesem Falle der CO,-Druck der 
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Bodenlösung niedrig bleibt. Eine starke positive Pufferung (Anionen- 
bindung) des Bodens wäre hier besonders gefährlich. Starke negative 
Pufferung wäre andererseits weniger lästig bei guter Durchlüftung als 
bei hohem CO,-Druck im Boden. Günstig dürften dort auch Salze mit 
leicht aufnehmbaren Kationen (also nicht Ca oder Mg) wirken. 


VI. Zusammenfassung. 


Aufgabe der Untersuchung war eine vollständige Analyse der Ionen- 
aufnahme und -abgabe im System Wurzeln-Nährlösung, unter beson- 
derer Berücksichtigung der CO,-Bilanz und von [H*]. Nur reine Lösungen 
von Nitraten und Chloriden (NH,, K, Na, Rb, Ca, Mg) in einer Ver- 
dünnung von n/200 und n/400 wurden benutzt. Für die Analysen wurde 
weitgehend von Spektralmethoden Gebrauch gemacht. Zur Aufklärung 
chemisch-physikalischer Grundfragen wurden [H*]-Bestimmungen in 
Systemen von Basen, Kohlensäure und Neutralsalzen ausgeführt. 

Aus Nitratlösungen wurde in 2 x 24 Stunden — außer bei NH,NO, 
— das Anion schneller als das Kation aufgenommen, besonders wenn letz- 
teres schwerer aufnehmbar ist (Mg). Na und Ca wurden in geringen 
Mengen ausgeschieden, dagegen keine nennenswerten Quantitäten von 
Anionen außer Kohlensäure. Aus Chloriden wurden Kationen mehr als 
Anionen aufgenommen, hier ist aber zum Teil der Kationenaustausch 
bedeutender, so daß für Rb und K annähernde Äquivalenz besteht. 

Die Atmungskohlensäure bewirkt teils die Neutralisierung des Kation- 
überschusses, teils die Erhaltung einer schwach sauren Reaktion der 
Lösung (px; = 5,8—6,2). Bei großem Kationüberschuß reicht jedoch die 
ausgeschiedene Kohlensäure nicht aus, sondern der p,-Wert steigt. Es 
wird in diesem Zusammenhang auch der Einfluß des äußeren CO,-Druckes 
(die Durchlüftung) erörtert. Bei überwiegender Kationenaufnahme und 
folglich steigender H-Ionenkonzentration der Lösung wird die ('O,-Aus- 
scheidung der Wurzel auf einem Minimum gehalten. 

Anwesenheit von kolloidaler Kieselsäure in der Lösung stört nicht die 
Regulierung des p,-Wertes der letzteren durch die Atmung. Auf Per- 
meabilitätsänderungen, die als C!ukoseaufnahme gemessen wurden, 
kann die Atmungsregulierung nicht zurückgeführt werden. Sie ist auch 
unabhängig von der Natur der Kationen; dagegen besteht die Möglich- 
keit, daß die Atmung durch NO,-Reduzierung in den Zellen steigt. 

Die beobachtete Bilanz zwischen Atmung und H-Ionenkonzentration 
der Lösung wird unter Hinweis auf Nernsts Formel für den elektroly- 
tischen Lösungsdruck aus dem Gleichgewicht zwischen dem Diffusions- 
druck der Kohlensäure und der Ladungsdifferenz von Lösung und Proto- 
plasma erklärt. Es wird hierbei eine gewisse Pufferwirkung des Proto- 
plasmas, die teilweise durch den inneren Überdruck von Kohlensäure 
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abgesättigt ist, angenommen. Der Mechanismus der Anionenaufnahme 
wäre nach dieser Theorie von dem der Kationenaufnahme getrennt. 

Zum Schluß werden einige Folgerungen über die Atmungsbilanz im 
Boden erörtert. 
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(Aus dem Institut für Klimaforschung der Provinziallehranstalt in Trier.) 


ÜBER DIE STRAHLUNGSDURCHLÄSSIGKEIT VON BLÄTTERN 
UND BLATTGEWEBEN. 


Von 
Huco SCHANDERL und WOLFGANG KAEMPFERT. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Oktober 1932.) 


Für das gesamte biologische Geschehen erscheint grundlegend die 
Eigenschaft der grünen Pflanze, Sonnenenergie abzufangen, zu trans- 
formieren, zu speichern und zwar in einer Form, die allen nicht zu 
direkter Sonnenenergiesynthese befähigten Lebewesen, darunter auch 
Tieren und Menschen, als Kraftquelle dient. Zwischen der ,,Strom- 
lieferantin‘ Sonne und den Kraftverbrauchern (Tiere und Menschen) ist 
sozusagen die grüne Pflanze als Transformator und Akkumulator ein- 
geschaltet. Wenn es auch Pflanzen gibt, die aus Chemosynthesen Energie 
beziehen und umformen, so kommt doch den grünen Pflanzen im Rah- 
men des gesamten biologischen Naturgeschehens die weitaus wichtigere 
Rolle zu. 

Daher muß die Physiologie der grünen Pflanze, vor allem die des- 
jenigen Organs, das sich ganz auf die Arbeit des Energieauffangens und 
-umformens spezialisiert hat, des Laubblattes nämlich, in erster Linie von 
energetischen Gesichtspunkten aus betrachtet werden. Der Pflanzen- 
physiologe muß versuchen, einen Einblick in den Energiehaushalt und in 
die Energieumsetzungen der zur Energiesynthese befähigten Pflanzen- 
organe zu bekommen. 

Uns schwebten bei vorliegender Arbeit hauptsächlich folgende Fragen 
vor: 

1. Welche Strahlungsgattungen und welchen Anteil der auffallenden 
Strahlungen lassen Blätter durch? 

2. Welche Strahlungsquantitäten gelangen jeweils bis zu den eigent- 
lichen Assimilationsparenchymen ? 

3. Wie wird der Strahlungshaushalt eines Blattes durch verschiedene 
Ausbildung von Epidermis, Cuticula, Haarbezug, Wachsbelag usw.. 
schließlich auch durch die Chloroplastenstellung beeinflußt? 

Auf das Bedürfnis nach derartigen Untersuchungen mit physikalisch 
hinlänglich exakten Meßmethoden ist bereits von verschiedenen For- 
schern hingewiesen worden, so z. B. von STAHL, SEYBOLD, LUNDEGARDH 
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und anderen. Letzterer charakterisiert in ,,Klima und Boden“, Seite 114 
die Sachlage treffend wie folgt: 

„Da die Gefahr des Wassermangels und des Welkens immer lauert, 
so hat die Pflanze ein starkes Bedürfnis nach Einrichtungen für Strahlen- 
schutz, und solche gibt es auch in großer Zahl: Schrägstellung der Blätter, 
Behaarung mit weißen, reflektierenden Haaren, helle Färbung (wenig 
Chlorophyll bei Sonnenpflanzen, Profilstellung der Chloroplasten), Ver- 
minderung der gesamten Oberfläche (Xerophyten, im Extrem Wüsten- 
pflanzen), Austrocknungsvermögen der vegetativen Teile (Flechten, 
Moose usw.). 

Leider steht die exakte physiologische Durchforschung dieser An- 
passungsformen der morphologisch-biologischen Beschreibung sehr nach. 
Meistens sind wir über die rein elementäre und selbstverständliche physi- 
kalische Ausdeutung nicht hinweggekommen.“ 

Nun ist schon mehrmals zum Teil mit gutem Erfolg versucht worden, 
die Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern quantitativ zu bestimmen. 

Bereits Sacus brachte 1868 eine Abhandlung ,, Über die Durch- 
leuchtung verschiedener Pflanzenteile‘. Trotz der primitiven, rein 
qualitativen Versuchsmethodik konnte Sacus zeigen, daß der lang- 
wellige Anteil des Sonnenlichtes eine größere Durchdringungsfähigkeit 
besitzt, d. h. tiefer in pflanzliche Gewebe eindringt als der kurzwellige 
Anteil. Weitere Beiträge zu der Frage der Strahlungsdurchlässigkeit von 
Laubblättern lieferten N. J. C. MULLER (1877) und MAQUENNE (1880). 
Wenn diese Untersuchungen keine ganz befriedigenden Ergebnisse lie- 
ferten, so lag das weniger an den Forschern als an den damals noch 
reichlich unvollkommenen Hilfsmitteln und vor allem an dem Fehlen 
einer genau definierten Maßeinheit für die Strahlung. So konnte N. J. 
C. MÜLLER die untersuchten Blätter nur nach dem Grade der Transpa- 
renz in Bezug auf den photographisch wirksamen Anteil der Sonnen- 
strahlung ordnen. 

1884 und 1886 wandten ENGELMANN und REINKE — unter Bezug- 
nahme auf die vorbildlichen Untersuchungen VIERORDTs — einen Spek- 
tralapparat zur Photometrie der Absorptionsspektren von grünen Laub- 
blättern an. Sie hatten es aber mehr auf die spektralanalytische Be- 
stimmung des Extinktionskoeffizienten des Chlorophylls als auf die Be- 
stimmung der Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern abgesehen. Auf 
letzteres waren dagegen die Untersuchungen DETLEFSENs (1888) haupt- 
sächlich gerichtet. Dieser benutzte bei seinen Arbeiten bereits ein 
Thermoelement, welches, bestehend aus 1/; mm dickem Eisen- und Mes- 
singdraht, allerdings nur eine geringe Empfindlichkeit bei großer Träg- 
heit besaß, weshalb die zu niedrigen Werte DETLEFSENs erklärlich er- 
scheinen. Die von ihm ermittelten Werte der Strahlungsdurchlässig- 


keiten sind auf S. 714 angeführt. 
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L. LINSBAUER (1901) wandte die von WIgsNER benutzte Methode der 
Lichtmessung an, maß in BuNsEN-Roscogschen Einheiten die von Laub- 
blättern durchgelassene photographisch wirksame Strahlung und 
brachte diesen Betrag in Beziehung zu der in derselben Zeiteinheit auf 
die Blattoberfläche gefallenen Strahlung. Die Meßgenauigkeit ist jedoch 
bei der BuNsEN-Roscozschen Methode für exakte Untersuchungen viel 
zu gering. Die Werte, welche LINSBAUER (1901, S. 65) angibt, sind viel 
zu niedrig. Freilich weist er darauf hin, daß diese Werte nicht den tat- 
sächlichen Durchleuchtungswerten entsprächen, sondern noch mit 
einem Faktor multipliziert werden müßten. Leider konnten wir den be- 
treffenden Faktor in seiner Arbeit nicht finden. Die auf 8.73 von Lins- 
BAUER angegebenen Werte, welche auch SEYBOLD zum Vergleich heran- 
zog, decken sich erstaunlich gut mit unseren Werten fiir die Durchlassig- 
keit photographisch wirksamer Strahlung. 

Brown u. EscomBe (1905) versuchten zuerst, genau wie wir, fiir 
meteorologische Zwecke gebaute Aktinometer zur Bestimmung der von 
Blättern durchgelassenen Strahlung zu verwenden. Die Versuche mit 
Boys’ Radiomikrometer scheiterten ; denn es erwies sich, daß die Blätter, 
ob grün oder weiß, vor das Instrument geschaltet, wie ‚‚Bretter‘‘ (wört- 
lich) wirkten und auf die strahlungsabsorbierende Stelle des Instruments 
keinen meßbaren Betrag der Sonnenstrahlung gelangen ließen. Die 
gleiche Schwierigkeit stellte sich mit Äneströms Pyrheliometer ein. 
Brown u. EscoMBE schlossen aus diesen anfänglichen Mißerfolgen ganz 
richtig, daß die Sonnenstrahlung beim Durchgang durch das Blattgefüge 
außerordentlich stark zerstreut werden müsse, und fanden schließlich in 
CALLENDAR; Radiometer das für derartige Untersuchungen geeignete 
Instrument. Hier besaß erstens der als Thermometer wirkende Teil des 
Instruments (die strahlungsabsorbierende Stelle) die erforderliche 
Flächenausdehnung; zweitens konnten die Blätter bis 1 mm nahe an die 
Absorptionsstelle, eine RuBEnssche Thermosäule, herangebracht werden. 
Es konnte also praktisch fast restlos die gesamte, durch die betreffende 
Blattpartie zerstreut und unzerstreut durchfallende Strahlung aufge- 
fangen und thermoelektrisch gemessen werden. Die von BROWN u. 
EscoMBE mit dieser Methode ermittelten Durchlässigkeitswerte sind je- 
doch weit größer als die unsrigen, worauf später noch eingegangen wird. 

1907 berichtet BAUMERT über experimentelle Untersuchungen von 
Lichtschutzeinrichtungen an grünen Blättern. Es sind dies jedoch keine 
rein quantitativen Untersuchungen, insofern als er lediglich Sproß- und 
Blatt-Temperaturen mit und ohne Haarbezug, mit und ohne Wachs usw. 
maß, indem er Blatt- und Sproßstücke auf ein nadelförmiges, lackiertes 
Thermoelement aufspießte, oder das Thermoelement zwischen zwei 
zusammengenähte Blätter oder zwischen Blatt und Kitt brachte. In 
seinen Versuchen zeigte z. B. ein Blatt von Centaurea candidissima, der 
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Haare beraubt, eine bedeutend höhere Temperatur als ein Blatt mit 
Haaren. Auf seine Versuchsresultate kommen wir später noch zurück. 

In Puriewitscus Untersuchungen über Photosynthese (1914) sind 
ebenfalls Angaben über die Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern (von 
vier Pflanzen) zu finden. Er arbeitete mit zwei Flächenbolometern nach 
LuMMER und KURLBAUM, wobei jedes einen Zweig einer WHEATSTONE- 
schen Brückenschaltung bildete, der mit Strom beschickt wurde. Setzte 
man das eine Bolometer der Sonnenstrahlung aus, so änderte sich sein 
Widerstand. Diese Änderung konnte mit einern empfindlichen Galvano- 
meter abgelesen werden, und die Größe des Galvanometerausschlags 
entsprach der Intensität der auffallenden Sonnenenergie. Zu unter- 
suchende Blätter kamen 1,2 cm vor das Bolometer. Wenn die Skala 
nicht mehr ausreichte, wurde der Strom mit einem Walzenrheostaten 
gedrosselt. Diese Methode ist sehr empfindlich, dafür aber viel um- 
ständlicher als die Messung mit Thermoelementen. Auch PURIEWITSCH 
weist auf die Streuwirkung eines Blattes hin. 

PURIEWITSCH kam es, wie er selbst betont, nicht auf die Erfassung 
der absoluten Durchlässigkeit an, sondern auf Vergleichswerte. Seine 
Fragestellung war eine ganz andere als unsere. Wenn er im allgemeinen 
niedrigere Durchlässigkeitswerte als Brown u. EscoMBE feststellte, so 
lag dies an dem 12 mm großen Abstand von Blatt zu dem Widerstands- 
thermometer, während die englischen Forscher bei einem Abstand von 
1 mm Blatt zu Thermoelement arbeiteten. Wenn PuRIEWITScH trotz 
des großen Abstandes gelegentlich zu hohe Werte fand, so kann sehr 
leicht, wie auch SEYBOLD vermutete, der Grund hierfür die nichtberück- 
sichtigte Wärmeemission sein, zumal PURIEWITSCH angibt, jedesmal 
erst nach 15 Sek. das Galvanometer abgelesen zu haben. 

KnvucHEL (1914) untersuchte die Durchlässigkeit von Sonnen- und 
Schattenblättern von Haselnuß, Linde und Buche mit einem GLanschen, 
von A. SCHWEITZER modifizierten Spektrophotometer. Ihn interes- 
sierte nicht die Durchlässigkeit für direktes Sonnenlicht, sondern für 
diffuses, zenitales Himmelslicht. Seine Werte sind nicht ohne weite- 
res mit unseren zu vergleichen, da wir einmal nur mit direktem Sonnen- 
licht arbeiteten, und weil ferner unsere Methoden keine spektralana- 
lytischen sind ; z. B. ist in unserem ,,Rot‘‘ noch Infrarot, im ,,Griingelb“ 
nicht sämtliches Grün des Sonnenspektrums vorhanden, da die Kurve 
des Gelbfilters (siehe Abb. 3 und 4) gerade im grünen Spektralbezirk 
die kurzwelligen Strahlen abschneidet. Trotz der im Verhältnis zu 
spektralanalytischen Methoden rohen Scheidung der Spektralgebiete 
konnten wir einwandfrei überall an grünen Blättern die starke Ab- 
sorption der Violett-Blaustrahlung wie KNUCHEL feststellen. 1918 teilte 
URSPRUNG eine Absorptionskurve des grünen Farbstoffes von Phaseo- 
lus vulgaris mit, aus der sich die Lichtdurchlässigkeit errechnen läßt, 
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was SEYBOLD bereits getan hat (siehe unsere Zusammenstellung auf 
8. 715). 

Neuerdings (1927) veröffentlichte FURLANI ,,Untersuchungen über 
die Diathermansie von Laubblättern mit dem neuen Zeıssschen Schlei- 
fengalvanometer‘“. Der Ausdruck Diathermansie ist leicht geeignet irre- 
zuführen; denn man vermutet auf diesen Titel hin, daß der Verfasser le- 
diglich die Durchlässigkeit für langwellige (Wärme-)Strahlung unter- 
suchte. Indessen liegen hier Messungen der Durchlässigkeit von Blättern 
unter Verwendung einer Strahlung vor, die eine elektrische Glühbirne 
aussendet, in der allerdings der langwellige Anteil bedeutend größer ist 
als in der Sonnenstrahlung, mit der zu arbeiten wir wegen der natür- 
lichen Verhältnisse vorzogen. 

Anscheinend sind FURLANI die Arbeiten von Brown u. EscoMge, 
PURIEWITSCH, URSPRUNG und KnucHEL unbekannt gewesen. Beim Ver- 
gleich seiner Werte mit denen der genannten Forscher hätte er darauf 
aufmerksam werden müssen, daß seine Werte um 200—1000% zu niedrig 
sind. Zugleich hätte er merken müssen, daß seine Versuchsmethodik die 
wichtige Tatsache, auf die bereits DETLEFSEN, BROWN u. EscoMBE, 
PuRIEWITSCH und URSPRUNG ausdrücklich hinwiesen, nämlich die 
enorme Streuwirkung des Blattgefüges unberücksichtigt ließ. 

Da in Ermangelung anderer neuerer Angaben die von FURLANI ge- 
fundenen, aber irreführenden Werte der Strahlungsdurchlässigkeit von 
Blättern bei energetischen Fragen (z. B. Blatt-Temperaturen, siehe HAR- 
DER) angeführt werden, ist schon aus diesem Grunde eine Richtigstellung 
und Ergänzung des diesbezüglichen Beobachtungsmaterials am Platze. 

Während der Niederschrift vorliegender Untersuchungen erschien 
eine Arbeit von SEYBOLD: „Über die optischen Eigenschaften der Laub- 
blätter. I.“ Wie schon der Titel besagt, bestimmte SEYBOLD in der 
Hauptsache die Lichtdurchlässigkeit, während wir es auf die Erkundung 
der Durchlässigkeit von natürlicher Sonnenstrahlung abgesehen hatten. 
Aus diesem Grunde sind die beiderseitigen Ergebnisse nicht ohne wei- 
teres miteinander zu vergleichen. Allenfalls lassen sich SEyBoLDs Werte 
der Filterkombination BG 9 + CuSO, + BG 12 unseren durch Diffe- 
renzbildung Gesamtspektrum—Gelbfilter (reduziert) ermittelten Be- 
funden gegenüberstellen. Wie später zu sehen ist, liegen die vergleich- 
baren Werte bei unseren Messungen meist höher als bei SEYBOLD. Auch 
wir haben angestrebt, die Wärmeemission des Blattes während der Be- 
strahlung als Fehlerquelle bei den Messungen tunlichst auszuschalten. 
Außerdem käme infolge der Differenzbildung der bei Nichtbeachtung 
der Emission begangene Fehler praktisch in Wegfall. 

Die Befunde SEYBOLDs werden im Kapitel über Strahlungsdurch- 
lässigkeit von Laubblättern im einzelnen noch besprochen. Wir stimmen 
mit SEYBOLD überein, daß die von Brown u. EscomBE und teilweise 
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auch die von PuRIEWITSCH ermittelten Werte zu hoch sind; dagegen er- 
scheinen uns die Durchlässigkeitswerte für photographisch wirksame 
Strahlung von SEYBOLD selbst als zu niedrig. Vielleicht liegt dies an der 
photographischen Registrierung, die sich, wie das Galvanometeraus- 
schlagsdiagramm Abb. 6 von SEYBOLD zeigt, nicht immer mit absoluter 
Sicherheit interpretieren läßt. 


Die Apparatur. 


Zur Ermittlung der Strahlungsdurchlässigkeiten benutzten wir ein Aktino- 
meter des Instituts für Klimaforschung in Trier (siehe Abb. 1). Es ist ein älteres 
Modell zum Universalaktinometer nach Professor F. Linke (29), das von Fein- 
mechanikermeister F. HARTMANN, der dem Trierer Institut angehörte, gebaut 
worden war. An Stelle der ursprünglich vorhandenen Thermosäule ist auf Ver- 
anlassung von Dr. P. Dusots eine Morsche flächenförmig ausgebildete Thermo- 
batterie der Firma Kipp& Zonen in Delft auf dem Grund des etwa 10 em tiefen 
Blendenkörpers einmontiert worden. Außerdem unterscheidet sich dieses Aktino- 





Abb. 1. Aktinometer mit Anzeigeinstrumenten. 


meter von dem der Firma Hartmann & Braun in Frankfurt/Main durch die Art 
der Blenden: entgegen der üblichen Spaltform hat es kreisförmige Diaphragmen, 
welche Ausführung unseren Untersuchungen sehr zustatten kam. 

Der eigentliche Aktinometerkörper ist von zylindrischer Form und äußerlich 
bei 51/2 cm Durchmesser 121/, cm lang (siehe Abb. 2). Um zwei senkrecht zu- 
einander orientierte Achsen läßt er sich mit Hilfe eines Diopters jederzeit gegen 
die Sonne richten. Die Sonnenstrahlen passieren der Reihe nach 5 Kreisblenden, 
die nach innen enger werden, um schließlich auf die mit 16 Thermoelementen aus 
etwa 7u dicken Blechstreifen aus Manganin und Konstantan versehene, gut ge- 
schwärzte Auffangfläche senkrecht aufzutreffen, von welcher die letzte Blende 
0,7 cm? freiläßt. Der innere Blendenkörper, mit dem die Vergleichslötstellen ther- 
misch verbunden sind, ist gegen den äußeren, hochglanzvernickelten Mantel gut 
wärmeisoliert. 

Der durch Bestrahlung erzeugte Thermostrom wird vermittels eines kurzen 
Kabels einem ebenfalls von Herrn HARTMANN gebauten Drehspulinstrument mit 
Spitzenlagerung und Spiegelablesung zugeführt, das bei einem inneren Wider- 
stand von 154 eine Stromempfindlichkeit von 5 Mikroampére pro Skalenteil be- 
sitzt. Dem inneren Widerstand des Aktinometers von 162 entspricht eine peri- 
odische Einstellung, die jedoch nach drei Einzelschwingungen bereits in 7 Sek. 

46a 














706 


erreicht ist. Diese kurze Einstelldauer hat den Vorteil, daß man innerhalb we- 
niger Minuten eine lange Meßreihe bewältigen kann, während welcher Zeit die 
Sonnenstrahlung an günstigen Tagen mit reiner Polarluft keine störenden Inten- 
sitätsschwankungen infolge Höhenänderungen der Sonne oder Trübungsvaria- 
tionen der Luft erleidet. Freilich konnte infolge der genannten Einschränkung 
nur an wenigen Tagen des Jahres gemessen werden. 

Die Messungen an dicken Blättern oder Epidermen geringer Strahlungsdurch- 
lässigkeit wurden mit einem über zehnfach empfindlicheren Zeigergalvanometer 
mit Bändchenaufhängung der Firma Hartmann & Braun ausgeführt, wobei die 
Einstellungsdauer unter Zuschaltung eines Shunts allerdings etwa doppelt so 
lange währte. 

Vorversuche, zu denen verschiedene Blätter auf die Stirnseite des Aktino- 
meterkörpers so gelegt wurden, daß sie die Eintrittsöffnung für die Strahlung von 

12 mm Durchmesser verdeckten, haben unwahr- 
| scheinlich kleine Werte für deren prozentuale 
| Strahlungsdurchlässigkeiten ergeben. Es zeigte 

_ sich ferner, daß die Werte in hohem Maße von der 
Al Entfernung Blatt—Auffangfläche abhängig sind 
in dem Sinn, daß die Durchlässigkeit infolge stär- 
kerer Erfassung der diffus durchgelassenen Strah- 
lung mit Annäherung des Blattes an die Auffang- 
fläche wächst. Dieser bereits von anderer Seite 
(z. B. Lit. 6) und bei anderer Gelegenheit (Lit. 41) 
beobachteten und diskutierten Erscheinung wurde 
durch Einsatz eines konusförmigen, inwendig gut 
geschwärzten Rohres Rechnung getragen, in das 
| vier kleine Kreisblenden von je 4 mm lichtem 
{ — Durchmesser eingefügt waren, deren 1 mm dicke, 
mm nach der Achse zu scharfkantig abgedrehte Ringe 
den durch einen seitlichen Einschnitt jeweils ein- 
zufügenden Blattstücken oder Deckgläschen als 
NZ Auflage dienten. Auf diese Weise konnten auch 
N N kleine Versuchsobjekte in die Entfernungen 21/,, 
+ 9, 48 und 87 mm von der Auffangfläche der Strah- 
Abb. 2. Aktinometerkörper mit lung gebracht werden (siehe Abb. 2). Beim Wechsel 
Konuseinsatz und Filterrevolver. der Entfernung mußte der Konuseinsatz aus dem 
Aktinometer herausgenommen werden. Für künftige Arbeiten ist der Bau eines 
Instruments vorgesehen, bei dem sich eine Verschiebung in beliebige Zwischen- 
stufen der Entfernung ermöglichen läßt, ohne daß der Versuchskörper jedesmal 
neu eingesetzt werden muß. Aus später noch näher zu erörternden Gründen ge- 
langte neben dem beschriebenen noch ein zweiter Konuseinsatz zur Verwendung, 
der mit der 9 mm entfernten Blende abschneidet. 

Dem Kopf des Konuseinsatzes war eine Revolverblende mit vier Schaltmög- 
lichkeiten aufgesetzt (siehe Abb. 2). Ihr erster Quadrant blendete die Sonnen- 
strahlen ab, der zweite ließ die gesamte Strahlung ein, der dritte enthielt ein gelbes 
Glas, das nur gelb-rot-infrarote Strahlen durchläßt, und der vierte faßte ein Rot- 
filter, welches auch noch Gelb verschluckt. Als Gelbfilter (Gelb + Rot + Infra- 
rot) diente ein 3,01 mm dickes, beiderseits poliertes Glas OG 1, als Rotfilter 
(Rot + Infrarot) ein ebenfalls 3,01 mm dickes Glas RG 2 (früher F 4512) der 
Firma Schott & Gen. in Jena. Beide Gläser werden vom Potsdamer Meteoro- 
logisch-Magnetischen Observatorium für meteorologische Zwecke empfohlen, weil 
sie durch einen scharfen Abfall ihrer Durchlässigkeitskurven am kurzwelligen 
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Ende ihres Spektralbereichs bei sonst gleichmäßigem Verlauf als Strahlungsfilter 
gut definiert sind (Lit. 21). Von anderer Seite ( Lit. 2) werden die Filter der Serien 








OG und RG zur Ermittlung der Grenze der pfl hysiologischen Strahlungs- 
wirkungen nach der langwelligen Seite des Spektrums als besonders geeignet 
angesprochen. 


Die spektralen Durchlässigkeitskurven unserer beiden Glasfilter sind in 
Abb. 3 wiedergegeben. Zu ihrer Zeichnung wurden die den verschiedenen, in 
Mikronen (1/999 mm) gemessenen Wellenlängen zugeordneten Einzelwerte der 





Abb. 3. Filterdurchlässigkeiten. 


prozentualen Durchlässigkeit D aus den Daten des Scuortschen Kataloges unter 
Berücksichtigung des beiderseitigen Reflexionsverlustes für 3 mm dicke Filter 
berechnet. Der steile Anstieg erfolgt im Gelbgrün (0,51—0,55; 0,534) bzw. im 
Rotorange (0,59—0,65; 0,624). Im weiteren Verlauf bewegen sich die Kurven 
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Zur Veranschaulichung der 

Modifikation des normalen Son- OR cs Oe tite er 
nenspektrums durch die beiden 

Filter ist in Abb. 4 die einer Arbeit yon FEUSSNER u. DuBois (12) entnommene 
Intensitätsverteilung der Sonnenstrahlung für eine mittlere Sonnenhöhe h = 30° 
(Luftmasse m = 2) bei reiner, trockener Luft (Trübungsfaktor 7 = 1) zu- 
grunde gelegt worden. Dabei kommt die Überlegenheit des Gelbfilters in Bezug 
auf den steilen Anstieg und die engere Anschmiegung an die Sonnenkurve deut- 
lich zum Ausdruck. Wegen der Reflexions- und geringen Absorptionsverluste im 
eigentlichen Durchlassigkeitsgebiet müssen die nach Durchgang der Strahlen 
durch die Filter gemessenen Intensitätswerte i,, und i,, mit einem Korrek- 
tionsfaktor multipliziert werden, wenn man sie auf die äquivalenten, in Abb. 4 
durch punktierte Linien angedeuteten Sonnenintensitäten J,, und Ip, redu- 
zieren will. Die vermittels Ausplanimetrierung mit einem Po beulanisiter ge- 

46* 
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wonnenen Reduktionsfaktoren sind für das Gelbfilter 1,10 und für das Rot- 
filter 1,14, welcher Wert mit den Angaben von Feussner u. DuBois überein- 
stimmt. Es ergibt sich demnach 

Taz = 1,10- igs (1) 
und Ts = 1,14 ° tRy- (2) 

Die Differenzbildung /,,—Iz, erschließt einen gelbgrünen Spektralbezirk 
JA = 0,53—0,62u, welcher der des grünen Minimums der Chlorophyll- 
extinktion, deren Verlauf nach WEIGERT (59) eingezeichnet ist, sehr nahe kommt. 
Zur absoluten Selektion dieses Spektralbereiches wäre die Kombination mit einem 
Blaugrünfilter zu wählen, das Grüngelb noch gut durchläßt, jenseits von Orange 
aber alle langwelligeren Strahlen, also namentlich Infrarot restlos absorbiert. Ein 
für diesen Zweck ideales Grünfilter aus Glas ist jedoch nicht vorhanden. 

Da uns kein geeigneter Spektralapparat zur Verfügung stand, mußten wir 
einstweilen mit der Trennung größerer Spektralteile durch die genannten Glas- 
filter vorlieb nehmen. Wenn dabei auch interessante Aufschlüsse erzielt werden 
konnten, so sind wir uns doch darüber im klaren, daß eine exakte spektral- 
analytische Untersuchung vonnöten ist, um eine Reihe von Fragen endgültig zu 
beantworten. 


H. Schanderl und W. Kaempfert: 


Methode der Messung und Auswertung. 


Alle Messungen wurden mit gesamter und gefilterter Sonnenstrahlung! vor- 
genommen. Dies geschah in erster Linie aus dem Grunde, weil wir mit unseren 
Blättern und Epidermen unter natürlichen Bedingungen arbeiten wollten. Bei 
gelegentlichen Versuchen mit elektrischen Lampen hoher Wattzahl stellte sich 
übrigens heraus, daß zu dem völlig anders gearteten Spektrum mit langwelligerem 
spektralen Schwerpunkt und wesentlich verschiedener Intensitätsverteilung (arm 
an kurzwelliger, reich an langwelliger Strahlung) noch ein anderer Mißstand hin- 
zutrat, der uns auf derartige Messungen gänzlich verzichten ließ, nämlich: starke 
Intensitätsschwankungen infolge kurz- und langperiodischer Spannungsände- 
rungen im Trierer Stromnetz. Diese Schwankungen betrugen häufig mehr als 
10% und überstiegen fast stets die prozentualen Änderungen, die wir an gün- 
stigen Tagen innerhalb einiger Minuten in Bezug auf die Intensität der Sonnen- 
strahlung beobachten konnten. 

Hatten wir uns also ganz auf die Messungen mit Sonnenstrahlung beschränkt, 
so waren wir dabei auf die wenigen schönen Tage angewiesen, die bei dunstfreier 
Atmosphäre einen möglichst sauberen und ungestörten Gang der Strahlungs- 
intensitäten zustande kommen ließen. Hieraus erklärt sich u. a. auch, daß die 
Untersuchungen sich über ein volles Jahr erstreckten. 

Um den Gang der Messungen anschaulich darstellen zu können, sei die MeB- 
reihe mit einem 1,31 mm dicken Mattglas herangezogen. Dieses diente photo- 
graphischen Zwecken und hatte eine ziemlich gleichmäßige Mattierung von etwa 
10—15y Korngröße. Es war einseitig angerauht und lag mit der Mattseite unten 
auf der Auflage im Konuseinsatz des Aktinometers auf. Seine Streuqualitäten 
kamen denen mancher Epidermen recht nahe. 

Die erste Horizontalreihe der Tabelle 1 enthält die MeBergebnisse? für direkte 
Strahlung, d. h. ohne Zwischenschaltung eines Versuchsobjektes, und zwar un- 


1 Gesamtstrahlung = ungefilterte (weiß + beiderseitige Grenzspektren) im 
Gegensatz zu gefilterter Strahlung ; direkte = Strahlung ohne Zwischenschaltung 
des Versuchsobjekts, mit diesem = indirekte Strahlung; Totalstrahlung = regu- 
läre + diffuse Strahlung. 

2 Mittelwerte aus 3 Beobachtungen. 
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gefiltert (Gesamtstrahlung) und gefiltert (Gelbfilter, Rotfilter, Differenzstrahlun- 
gen). Die zweite, dritte, vierte und fünfte Zeile notieren die Meßergebnisse nach 
Durchgang durch das Mattglas, ebenfalls ungefiltert und gefiltert, in vier ver- 
schiedenen Abständen von der Thermosäule. Während für diese erste Meßreihe 
der Konus „IV“ mit den vier Diaphragmen in 87, 48, 9 und 2!/, mm Entfernung 
benutzt wurde, bezieht sich die in den drei letzten Zeilen wiedergegebene Serie 
auf den Konus „II“ mit nur zwei Kreisblenden in 87 bzw. 9 mm Abstand. 

Aus den abgelesenen Einstellungen des Anzeigeinst ts Agog Ayr Aye und 
den beiden Nullpunktslagen n, und n, werden die effektiven Ausschläge i,,,. 
ig und ip, ermittelt: 








4 + 

*Ges = des m usw. (3) 
Wegen der Filterreflexion und -absorption sind die Werte i, - und i pp nach Glei- 
chung (1) und (2) zu reduzieren auf I, , und Try Die hierauf folgenden drei Spal- 
ten der Tabelle la enthalten die „Dif sil" Violett bis Gelb, Blaugrün 
und Gelbgrün. Sie werden gewonnen nach 


156 = ges — 1 pz (0,30 — 0,62 u), (4) 
Tgyr ges — Taz (0,30 — 0,53 u), (5) 
Icgr =Igr- Try (0,53 — 0,62 u). (6) 


Während die Differenzen zwischen Gesamt- und reduzierter Filterstrahlung 
im allgemeinen reelle Werte liefern, kommt der Differenzbildung zwischen den 
beiden Filterstrahlungen, vor allem auch wegen der Kleinheit der resultierenden 
Werte, nur orientierende Bedeutung zu. 

In Tabelle 1b finden wir schließlich die ausgewertete Durchlässigkeit in gan- 
zen Prozenten der einfallenden Strahlung. Den bei 87 mm Objektabstand er- 
haltenen Wert haben wir als „reguläre“ Durchlässigkeit definiert, da in dieser 
Entfernung die diffuse Strahlung keine wesentliche Rolle mehr spielt. Aus den 
Messungen mit Konus IV in 2!/, mm und mit Konus II in 9 mm Abstand erhält 
man diffuse + reguläre Strahlung für die betreffenden Entfernungen nur so weit, 
als die Auffangfläche die gestreute Strahlung aufzunehmen vermag. Wir haben 
daher aus diesen beiden Durchlässigkeitswerten die Totaldurchlässigkeit (diffus 
+ regulär) durch graphische Extrapolation ermittelt (siehe Zwischenzeile). 

Die mit den beiden Konuseinsätzen gemessenen regulären Durchlässigkeiten 
unterscheiden sich nur um 1%. Nach der Rechnung ist die Differenz kleiner, doch 
glauben wir die Angaben von 1/,,% bei der erreichbaren MeBgenauigkeit nicht 
verantworten zu können. Der reguläre Anteil (4—5%) der Durchlässigkeit ist 
also sehr klein, während die totale, d. h. reguläre + diffuse Gesamtdurchlässig- 
keit nach Extrapolation den Wert 75% annimmt. Von den selektiven Filter- 
strahlungen (ohne kurzwellige Strahlung Violett, Blau, Grün und bei Rotfilter 
auch ohne Gelb) wird je 81% durchgelassen. Im Gebiet der durch Differenzbil- 
dung erhaltenen Kurzstrahlung wird im Gesamtbereich Violett bis Gelb 65%, im 
Blaugrün 57% und im Gelbgrün 80% durchgelassen. Der Wert für den kurz- 
welligen Gesamtbezirk ergibt sich ungefähr aus der Mittelung der beiden letzten 
Daten. Es erhellt aus den Durchlässigkeiten, daß die Transmission von der gelb- 
grünen Stelle des Spektrums an nach den langen infraroten Wellen in fast gleicher 
Höhe von 80—81% bleibt. 

Zur Kontrolle der Konstanz der Sonnenstrahlung während der Messungen 
wurde je eine Intensitätsmessung vor und nach der Meßreihe sowie bei Konus- 
wechsel vorgenommen. Hierüber gibt Tabelle 2 Aufschluß. Während die Ge- 
samtstrahlung in der Zeit von 9.40—10.25 Uhr nur um etwa 1% zugenommen hat, 
blieb die Rotstrahlung bei der herrschenden Wetterlage absolut konstant. Hier- 
bei wurde die Zunahme der Strahlungsintensität mit steigender Sonne durch 


Planta Bd. 18. 46b 
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H. Schanderl und W. Kaempfert: 






Tabelle 2. Intensität der Sonnenstrahlung. 












































sachen: 

















Intensität 

— m | vu 

20. VL 9540 47,1° 53,7° 1,080 Himmelsblau: 
38,8° GF 0,770 Stufe 5—6 nach 
31,1° RF 0,613 OstTwaLp-LINKE 

20. VI. 10°13 51,8° 54,1° 1,090 Bewölkung: 
38,9° GF 0,772 Altocumuli 1:10. 
31,1° RF 0,614 Sicht: 8 km 

20. VI. 10225 53,6° 54,20 1,092 Wind: Nord, 
39,0° GF 0,775 Stärke 3 nach 
31,1° RF 0,614 BEAUFORT 


Kondensationsvorgänge in der Atmosphäre fast vollkommen kompensiert. Noch 
besser wäre freilich eine Kontrolle durch selbstregistrierende Aktinographen. 

Bei unseren Messungen kann die Emission der durch die Strahlung erwärmten 
Objekte kaum nennenswerte Fehler, die sich in einer Vergrößerung der Durch- 
lässigkeitswerte auswirken, hervorgerufen haben, da die Einstellung in wenigen 
Sekunden erfolgte und zwischen je zwei Ablesungen eine Nullpunktskontrolle 
durchgeführt wurde. Ließ sich eine wesentliche Verlagerung des Nullpunktes be- 
obachten, so wurde diese bei der Auswertung berücksichtigt. 


Die Strahlungsdurchlässigkeit von ganzen Blättern. 
Aus dem Zahlenmaterial der Tabelle 3 ergeben sich folgende Tat- 


1. Bei allen Blättern, selbst bei den zartesten (Adiantum) und daher 
durchlässigsten, tritt der weitaus größte Teil der auf der Blattunterseite 
ausfallenden Strahlung diffus aus. Ein parallel ankommendes Strahlen- 
bündel verliert also beim Passieren eines Laubblattes — selbst dann, 
wenn letzteres chlorophyllfrei ist — fast völlig seine Parallelität. Diese 
Tatsache ist bei der Versuchstechnik zu berücksichtigen. sonst können, 
wie das Beispiel FuRLANIs lehrt, falsche Vorstellungen über die Strah- 
lungsdurchlässigkeiten von Laubblättern entstehen. 

2. Fast alle Blätter lassen den langwelligen Anteil in höherem Maße 
durch als den kurzwelligen. Letzterer erleidet einerseits die stärkste 
Streuung im Blattgefüge, andererseits wird er vom Chlorophyll stärker 
absorbiert als der langwellige Anteil. 

3. Während bei den meisten Blättern die blaugrüne Komponente 
der Sonnenstrahlung beim Durchgang am stärksten geschwächt wird, 
sind auch einige gefunden worden (Fragaria, Cyclamen), bei denen die 
gelbgrüne Komponente am schwächsten durchgeht. Diesen Hinweis 
machen wir aber nur mit Vorbehalt: und halten eine spezielle Nach- 
prüfung für erforderlich. 

4. Die roten Stellen panaschierter Blätter von Coleus hybridus lassen 
von der Gesamtstrahlung mehr durch als grüne Stellen. Dies sei des- 
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Tabelle 3. Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern, gemessen mit Sonnenstrahlung. 

















urchlässi Durchlässigkeit 
dur mire entishenden Steahleng a 
Name der Pfianzen one yang 
weiß weiß Ba rot = blaugriin 
(Gelb- etwa 
met | ae | me | Ser) [088 ose, 
ann 0,53 u an 
Adiantum cuneatum 37 36,3 43 41 22 25 
Leontodon taraxacum 24 — 30 31 35 <1 
DIN EE 1... 20 20 24 38 14 3 
Coleus hybridus, grüne Blatt- 

|. MR SR 19 — 19 19 17 20 
Coleus hybridus, rote Blatt- 

EEE N Die 21 20,5 24 23 13 6 
Coleus hybridus, weiße Blatt- 

De + ae this cu 29 28,3 26 26 35 31 
Ulmus campestris . . . .. 20 _ 21 22 20 6 
Tradescantia virginica 19 18,7 23 23 18 6 
Sparmannia africana. . . . 18 17,7 20 19 13 8—10 
Cucumis sativus. . . . . . 17—18} — 20 |18—19| 8 6—9 
Magnolia spec. ..... 18 _ 24 23 -- 2 
Campanula fragilis 17 16,8 22 20 6 6 
Vitis vinifera (Riesling) 17 16,8 19 18 9 11 
Robinia Pseudo-Acacia . . . 15 18 17 12 6—7 
Stellaria media . . . . .. 14 13,4 17 16 9 5—6 
Pelargonium zonale. . .. . 14 13,8 |16—17| 16 10 4—13 
Mahonia Aquifolium . . . . 13 12,9 19 16 6 <1 
Phoenix dactylifera, Gewächs- 

bausexemplar . . . . . . 12—13112—13| 17 13 6 2--3 
Impatiens Sultani . . . . . 12 11,7 14 14 | 8—9 5 
Chelidonium majus. . . .. 12 11,7 16 15 10 2 
Pelargonium peltatum. . . 10 9,7 13 12 8 2 
Fragaria vesca, Kulturform . | 9—10| — 1|12—13| 11 1 3 
Cyclamen persicum. . . . . 10 — 12 |10—11 1 3 
Buxus sempervirens 9 9 12 11 2 <1 
Hedera helig . . . . . . . 3 27 _ _ _ 

Fieus dastion . . . . . … . 1 1 _ - = — 














wegen betont, weil FURLANI das Gegenteil fand und daraus folgern zu 
dürfen glaubte, daß die roten Stellen solcher Blätter sich mehr erwärmen 
müßten als grüne. Rote Stellen lassen lediglich von der blaugrünen und 
gelbgrünen Komponente weniger durch als grüne. Sie wirken also wie 
ein unvollkommenes Rotfilter. 
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1. DETLEFSEN, 1888: 


Urticadioica . . . . . . . 3,5—4,4 
Humulus lupulus ..... 3,2—3,5 
Asarum europaeum .. . . 1,8—2,8 
2. Brown u. EscoMmBE, 1905: 
Polygonum Weyrichii . . . . . 35,3 
Helianthus annuus . . . . . . 31,3 
Tropaeolum majus . . . . . . 30,0 
Petasites albus . . . . . . . . 27,2 
Polygonum sachalinense . . . . 31,3 
Polygonum sachalinense . . . . 29,8 
Silphium terebinthaceum . . . . 39,1 
Acer Negundo, grin . . . . . . 21,3 
Acer Negundo, weiß . . . . . . 25,5 
Verbascum olympicum . . . . . 24,2 
Senecio grandifolius . . . . . . 22,6 
3. PURIEWITSCH, 1914: 
Catalpa speciosa. . . . - 21,2—22,8 
Catalpa speciosa. . . . . 22,3—24,1 
Catalpa speciosa. . . . . 25,2—26,4 
Acer platanoides . . . . . 21,2—22,8 
Acer platanoides . . . . . 19,7—22,3 
Helianthus annuus . . . . 17,7—18,7 
Helianthus annuus . . . . 21,9—23,0 
Tilia americana . . . . 24,8—26,8 


4. FURLANI, 1926: 


Adiantum cuneatum. . . . . . . 6,5 
Polypodium attenuatum . . . . . 5,2 
Asplenium molissimum . . . . . 5,2 
Oxalis acetosella . . . . . . . . 4,3 
Viola odorata, Schattenblatt . . . 3,5 
Viola odorata, Sonnenblatt 3,0 


H. Schanderl und W. Kaempfert: 


Im folgenden seien die in der botanischen Literatur niedergelegten 
Angaben über Strahlungsdurchlässigkeiten von Laubblättern neben- 
einander zusammengestellt, woraus zu ersehen ist, daß die Werte von 
Brown u. EScoMBE, teilweise auch die von PURIEWITSCH bedeutend 
höher, und die von DETLEFSEN und FURLANI bedeutend tiefer liegen als 
unsere. In der Zusammenstellung der Angaben über Durchlässigkeiten 
photographisch wirksamer Strahlung fallen die Werte S—YBOLDs als die 
niedrigsten auf, während unsere entsprechenden Werte in die Größen- 
ordnungen der übrigen Untersucher fallen. Wir vermuten, daß bei ge- 
ringen Durchlässigkeiten die SeYBoLpschen Galvanometerdiagramme 
sich nicht mit der wünschenswerten Genauigkeit auswerten lassen. 


Die Durchlässigkeit von Laubblättern für Gesamtstrahlung bei senkrechter 
Incidenz in % der auffallenden Strahlung, nach: 


Acer platanoides . . . . . . . . 3,5 
Tilia platyphyllos, frisch. . . . . 2,6 
Tilia platyphyllos, trocken . . . 3,0 
Coleus spec., grüner Fleck . . . . 2,2 
Coleus spec., roter Fleck . . . . 1,7 
Ilex aquifolium ........ 1,7 


5. SEYBOLD, 1932 
(nur Strahlung von 0,35—0,74 u): 


Tropaeolum majus ....... 11 
Helianthus annuus FREUEN 
Phaseolus vulgaris ...... i 
Potamogeton alpinus (submers) . . 22 
Corylus avellana, Schattenblatt . . 12 
Corylus avellana, Sonnenblatt. . . 9 
MR ROMANE en 12 
Sambucus nigra . . . . . . . . 8 
Eulalia zebrina stricta . . . . . . 12 
ul 12 
10 ne 8 
Phyllanthus nivosus . . . . . . . 15 
6. SCHANDERL u. KAEMPFERT, 1932: 
Adiantum cuneatum . . . . . . . 37 
Coleus hybridus, grün . . . . . . 19 
Coleus hybridus, rot . . . . . . . 21 
Coleus hybridus, weiß . . . . . . 29 
Sparmannia africana . . . . . . 18 
Cucumis sativus . . . . . . 17—18 
Stellaria media . . . . . . . . . 14 
Vitis vinifera (Riesling) . . . . . 17 
‘Impatiens Sultani . . . . . . . 12 
Pelargonium zonale . . . . . - . 14 
I ae ere 1 


Hederaheliz ...... ON 
Buzus sempervirens. ...... 8 
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Übersicht über die bisher in der Literatur vorliegenden Angaben über die 
Durchlässigkeit grüner Blätter für photographisch wirksame Strahlung. % 


SEYBOLD, 1932, untersuchte im Bereich 


320—520 mu % 
Tradescantia fluminensis . . . . . 1 
Tropaeolum majus . . . . . . . . v 
Corylus avellana, Schattenblatt . . 2 
Corylus avellana, Sönnenblatt . . . 1 
Stenotaphrum americanum. . . . . 1 
Eulalia zebrina stricta . . . . . . 0 
A sn nue 0 
Funkia Fortunei alba marg. . . . . 1 
Sambucus nigra . . . . . . . . . 0 
Humulus japonicus . . . . . . . 1 
Fw A EBENE 2 
Phaseolus vulgaris ........ 1 
Phalangium lineare . . . . . . . 1 


PoxrowskI, 1925, untersuchte im Be- 
reich 480 und 500 mu % 
Fraxinus excelsior, junges Bi. 6,4—8,9 
Fraxinus excelsior, älteres Bl. 2,4—3,9 
Tilia parvifolia (A = 500 mu), % 
jüngeres Blatt. ...... 7,9 
älteres Blatt ....... 6,2 


LiNSBAUER, 1901, untersuchte mittels 


Photopapier % 
RCE = PE Se 21 
Humulus japonicus. . . . . . . 14 
ON Lots lang TS 9 
Pelargonium zonale . . . . . . . 3 
RS. id Apes 3 
RON ARR: ile (ee lie 3 


Sambucus spec. . . . . . . . . . 1 
RT à db. à nina 1 


SCHANDERL u. KAEMPFERT, 1932, 
im Bereich etwa 300—530 mu % 


Tradescantia viridis! . . . . . 6—13 
Coleus hybridust . ...... 6—22 
Sparmannia africana . .... . 10 
Cucumis sativus . . . . . . .. 9 
Stclaria medür . . . . . . . . 5—6 
Pelargonium.zonale . . . . . . 3-4 
Pelargonium peltatum . . . . .. 2 
Cyclamen persicum . . . . . . . 3 
Impatiens Sultani  . . . . . .. 5 
Fragariavesca . . . . . . . . . 3 
Buzus sempervirens. . . . . . . 0,8 
EEE se à 0 
ui ee DE PORT 0 
UrsPRuNG, 1918, untersuchte im Be- 

reich 440—480 my % 
Phaseolus vulgaris . . . . . . 5—11 
Phaseolus vulgaris (520 mu). . . 38 


KNUCHEL, 1914, untersuchte dieDurch- 
lässigkeit für zenitales, diffuses Him- 
melslicht von Buchen-, Linden- und 
HaselnuBblättern. Er fand für 
an Schatten-, Sonnenblätter 
Dunkelblau 


(440). . Spuren . . 0—2% 
Hellblau (472) . . 5%. . 2--5% 
Grün (520) . 16—25% . . 6—12%. 


Der Einfluß der Chloroplastenstellung und der Assimilationsprodukte 
auf die Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern. 

StaHL brachte bekanntlich mittels Kopierens verschieden beleuch- 
teter Blätter auf photographisches Papier den Nachweis, daß bei Profil- 
stellung der Chloroplasten durch ein Blatt merklich mehr an photo- 
chemisch wirksamer Strahlung hindurchgeht. Er selbst bringt den 
Wunsch nach genaueren, quantitativen Untersuchungen dieser Er- 
scheinung mit folgenden Worten zum Ausdruck: ,,Zur Schaffung völliger 
Klarheit auf diesem Gebiet fehlt es noch an geeigneten Untersuchungen. 
Der Eindruck auf unser Auge genügt hier nicht. Es müssen die unter 
dem Einfluß der Sonnenstrahlung gebleichten Teile eines und desselben 
Blattes auf thermoelektrischem Wege auf ihre Absorption bzw. Durch- 


1 Je nach Chloroplastenstellung und Stärkegehalt. 
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lässigkeit gegenüber der Sonnenstrahlung geprüft werden. Außer der 
thermischen Wirkung der Sonnenstrahlung wäre sowohl diejenige des 
ultraroten Teiles allein als auch die des übrigen Teiles des Sonnen- 
spektrums genauer zahlenmäßig festzustellen.‘‘ (Stau 1909, s. 53.) 

Angeregt durch StaHLs Versuche und seine eben angeführten Hin- 
weise, versuchten wir quantitativ den Einfluß der Chloroplastenstellung 
auf die Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern mit unserer Apparatur zu 
bestimmen. Nun bestand für uns, da wir hauptsächlich im vergangenen 
Winter diese Untersuchungen vornahmen, die Schwierigkeit, daß zu 
dieser Zeit alle von STAHL für derartige Studien als geeignet angegebenen 
Pflanzen nicht zu haben waren. Wir mußten daher aus den vorhandenen, 
üblichen Gewächshaus- und Zimmerpflanzen solche ausfindig machen, 
die deutliche Änderungen der Chloroplastenstellung bei verschiedener 
Bestrahlung aufweisen. Nach einiger Zeit systematischen Suchens ergab 
sich, daß Tradescantia viridis, Pelargonium zonale, Adiantum cuneatum 
und grüne Blätter von Coleus hybridus ebenfalls innerhalb 10—20 Min. 
in direktem, intensivem Sonnenlicht deutlich die Chloroplasten in der 
Weise verändern, wie es STAHL für eine ganze Reihe Blätter unserer ein- 
heimischen Flora angegeben hat. 

Die Strahlungsdurchlässigkeitsuntersuchungen wurden hierbei auf 
verschiedene Weise vorgenommen. 

1. Einer längere Zeit im diffusen Zimmerlicht gehaltenen Pflanze 
wurde die für unsere Apparatur nötige Blattfläche zur sofortigen Unter- 
suchung entnommen. Sodann wurde dasselbe Blattstück, auf feuchtem 
Filtrierpapier in einer Petrischale liegend, dem direkten Sonnenlicht bei 
möglichst steilem Einfallswinkel exponiert und jedesmal in angegebenen 
Zeitabständen wieder auf Strahlungsdurchlässigkeit geprüft. 

2. Es wurde ein Blatt zur Hälfte durch Papierauflage verdunkelt, 
während die andere Hälfte direkt dem Sonnenlicht ausgesetzt war. So- 
dann wurde unmittelbar hintereinander von jeder Hälfte ein Stück aus- 
geschnitten und auf Strahlungsdurchlässigkeit untersucht. 

3. Es wurden einer im diffusen Zimmerlicht gehaltenen und einer 
besonnten Pflanze gleichaltrige und gleichartige Blätter zur Unter- 
suchung entnommen. 

Vor und nach den Durchlässigkeitsmessungen wurde der jeweilige 
Stand der Chloroplastenstellung unter dem Mikroskop beobachtet. 
So konnte durch Vergleich mit Kontrollstücken immer festgestellt wer- 
den, ob tatsächlich eine Änderung in der Chloroplastenstellung im 
selben Blatt durch Besonnung eingetreten war. Im Laufe der Unter- 
suchungen erwies es sich auch als notwendig, vor und nach den Ver- 
suchen Blattquerschnitte der Jodreaktion zu unterwerfen, um zu prüfen, 
ob in der Zwischenzeit Stärke im Assimilationsparenchym gebildet 
worden war. 
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Tabelle4. Der Einfluß der Chloroplastenstellung und A 


1.4: 








auf die Strahlungsdurchlä 


igkeit eines Blattes 


‚produkte (Stärke) 











in % der auffs’ienden Strahlung 
eu gs weig | rot+ | gelb- | violett- 
in-rarot grün blau 
Adiantum cuneatum!, aus diffusem Zim- 

rer S obs | 31 34 16 19 
Dasselbe Blattstück, 4 Stunden besonnt 37 42 18 25 
Adiantum cuneatum, aus diffusem Zimmer- | 34 38 16 19 

Re re Oo 
Dasselbe Blattstück, 4 Stunden besonnt 36 41 18 25 
Coleus hybridus, grüne Stelle an dem Blatt 

einer Zimmerpflanze . . . . . . . . 19 19 18 17 
Coleus hybridus, grüne Stelle an dem Blatt 

einer besonnten Pflanze . . . . . . | 23 27 12 22 
Tradescantia viridis, Blatt einer Zimmer- - 

Pe CE a a RER | 8 8 8 3 
Tradescantia viridis, Blatt einer besonnten 

OR PR ree a PCT | 21 21 27 14 
Tradescantia viridis, Blatt einer Zimmer- 

RS AB rm a es ae | 13 17 8 4 
Dasselbe Blatt nach 40 Min. Besonnung . 19 23 16 7 
Dasselbe Blatt nach 80 Min. Besonnung . | 15 20 6 4 
Tradescantia viridis, aus diffusem Zimmer- 

Spree Lie ee RE 20 27 6 3 
Dasselbe Blattstiick nach 40 Min. Be- 

nn RE Bre FE à 8 19 24 12 10 
Tradescantia viridis, aus diffusem Zimmer- 

PP a for a 19 24 10 6 
Dasselbe Blattstiick nach 10 Min. Be- 

ee ak ee ee ie 20 25 10 7 
Dasselbe Blattstiick nach 20 Min. Be- 

pee a EEE 5 22 27 18 7 
Dasselbe Blattstiick nach 40 Min. Be- 

ee ae 20 24 11 8 
Dasselbe Blattstück nach 240 Min. Be- 

Going CE al re l'E elit 24 28 17 13 

















Aus der Tabelle 4 geht hervor, daB das Strahlungsabsorptionsver- 
mögen der untersuchten Blätter schon in relativ kurzer Zeit bei inten- 
siver Besonnung durch Profilstellung der Chloroplasten bis auf 46% des 
ursprünglichen Vermögens zurückgehen kann. Am stärksten fällt hierbei 
die Absorption in den Spektralbereichen Violettblau und Grüngelb, 
während diejenige für Rot im Verhältnis zu diesen weit weniger abfällt. 
Da durch die Chloroplastenstellung hauptsächlich die Durchlässigkeit 
für photochemisch wirksame Strahlung so stark zunimmt, ist ohne wei- 


teres erklärlich, warum man schon mit der SrAHLschen Kopiermethode 


1 Versuche mit Adiantum wurden in der Art fünfmal ausgeführt. Es ergaben 


sich stets ungefähr dieselben Resultate. 
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die höhere Strahlungsdurchlässigkeit besonnter Blätter gewisser Pflanzen 
eindeutig nachweisen kann. 

Der Unterschied in dem Strahlungsdurchlässigkeits- bzw. Absorp- 
tionsvermögen von Blättern mit Flächenstellung und solchen mit Profil- 
stellung der Chloroplasten ist relativ und absolut bedeutend. Es ist somit 
klar, daß ein Blatt mit Änderungen der Chloroplastenstellung seinen Ener- 
giehaushalt je nach Bedarf zu variieren, die Strahlungsumsetzungen bald zu 
erhöhen, bald zu vermindern vermag. 

Zur Chloroplastenstellungsänderung befähigte Blätter besitzen also, 
selbst im ausgewachsenen Zustand kein konstantes, sondern ein sehr 
variables Strahlungsdurchlässigkeits- 
vermögen. Von energetischen Gesichts- 
punkten aus muß man STAHL voll bei- 
pflichten, wenn er in der Profilstellung 
der Chloroplasten ein Schutzmittel sieht, 
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zu Beginn des Versuches 
Zunahme in % derStrahlungsdurchlässigtei' zu Beginn à Versuches 





Zunahme in % der Strahl 

















Beginnende Resilase Ai en Resale 
Stärkebildung der Colroplasten an de Profilstellung der Starkebildung 
Zellseitenmände Chloraplasten 
b 
-_ 5. Die prosentaale Zu- und Abnahme der Strahlungsdurchlässigkeit durch 
g und Stärkebildung im Blatt von Tradescantia viridis. 





P verlag 


das die Chloroplasten ebenso wie das gesamte Blatt in kritischen Mo- 
menten vor allzu starker Erwärmung bewahren kann. Außerdem hört 
bekanntlich bei hohen Blatt-Temperaturen die CO,-Assimilation auf und 
tritt CO,-Abgabe an ihre Stelle. 

Auf Grund von später noch zu besprechenden Untersuchungen der 
Strahlungsdurchlässigkeit von Blattepidermen können wir bereits hier 
darauf hinweisen, daß Blattepidermen von Schattenpflanzen oder 
Hygrophyten vielfach 70—98% der auffallenden Strahlung durchlassen, 
hiervon wiederum einen großen Teil regulär, d. h. ohne Streuung ins Blatt 
eindringen lassen, während die Blattepidermen von Xerophyten oder 
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Pflanzen strahlungsintensiver Standorte (Tropenpflanzen)! nur 15—70% 
der Strahlung und diese größtenteils diffus in die tiefen Blattschichten ge- 
langen lassen. Mit anderen Worten: Die Blattepidermen von Pflanzen 
strahlungsarmer oder sehr feuchter Standorte verhalten sich za solchen 
strahlungsintensiver und trockener Standorte etwa wie’ gewöhnliches 
Fensterglas zu Matt- oder Milchglas. Als Beleg für diese Behauptung 
könnte allein schon die Tabelle 6 dienen. Wir führen aber eigens mit 
Tabelle 7 noch Messungen der regulären Durchlässigkeit von Blattepi- 
dermen an, welche in Tabelle 6 nicht enthalten sind und aus der ersten 
Zeit unserer Untersuchungen stammen. 

Nachdem wir nämlich zur Untersuchung der Strahlungsdurchlässig- 
keit von Xerophytenepidermen geschritten waren, zeigte es sich, daß 
unter Umständen schon eine einzige Zellschicht mit stark kutinisierten 
Wänden, auflagerndem Wachs usw. genügt, um ein paralleles Strahlen- 
bündel beim Durchgang durch dieselbe stark zu zerstreuen. Daher ent- 
schlossen wir uns zur getrennten Untersuchung 1. des regulär, d. h. nicht 
abgelenkt, 2. des diffus, d. h. zerstreut durchgehenden Betrages der auf 
eine Epidermis senkrecht auffallenden Sonnenstrahlung. 

Bei Blättern mit derartigen (wie Milchglas oder Pergamentpapier 
wirkenden) Epidermen werden wir keine so lebhaften Änderungen der 
Chloroplastenstellungen oder überhaupt keine finden; denn, wenn die 
Chloroplasten sowieso nur diffuses Licht von der Epidermis her erhalten, 
besteht für sie keine so große Gefahr der Übertemperierung, und es be- 
steht kein so großer Unterschied mehr im Strahlungseffekt zwischen 
Flächen- und Profilstellung für die Chloroplasten, als wenn sie von 
parallelen Strahlen getroffen werden. 

Absolut konstant ist schließlich das Durchlässigkeits- bzw. Ab- 
sorptionsvermögen auch jener Blätter mit fixen Chloroplastenstellungen 
nicht. Denn wie man bereits bei vorliegenden Untersuchungen an 
Tradescantia viridis sieht, spielen neben der Stellung der Chloroplasten 
auch die Assimilate für die Strahlungsdurchlässigkeit eine Rolle. Ur- 
sprünglich glaubten wir, den Einfluß der Assimilate auf die Strahlungs- 
durchlässigkeit bei kurzen Expositionszeiten an Tradescantia viridis ver- 
nachlässigen zu dürfen. Es stellte sich aber im Laufe der Untersuchungen 
heraus, daß in 40 Min. schon soviel Stärke im Palissadengewebe abge- 
lagert wurde, daß die Strahlungsdurchlässigkeit des betreffenden Blatt- 
stückes abnahm, statt, wie vermutet, zunahm. Diese Erfahrungen ver- 
anlaßten uns, Tradescantia-Blattstücke zuletzt in 10 Min.-Abständen zu 
untersuchen. 

Übrigens bekam bereits DETLEFSEN 1888 bei seinen Untersuchungen 
über Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern bei Humulus lupulus in 

1 Vgl. unsere neue Pflanzengruppierung nach strahlungsklimatischen Ge- 
sichtspunkten auf S. 744 (Polyaktinophyten). 
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CO,-freier und normaler Luft innerhalb 37 Min. eine Zunahme der Strah- 
lungsdurchlässigkeit um 12,0%. DETLEFSEN äußert sich über diesen Be- 
fund: „Über die Ursache dieses Fehlers habe ich keine bestimmte Ver- 
mutung. Doch lag der Gedanke nahe, daß durch allzu lange Beleuch- 
tung des Versuchsobjektes Lageveränderungen der Chlorophylikérner 
hervorgerufen werden könnten.‘ 

Da es DETLEFSEN darauf abgesehen hatte, den quantitativen Nach- 
weis zu bringen, daß Blätter in CO,-haltiger Luft, also bei Assimilation, 
weniger Strahlung durchlassen als in CO,-freier Luft, betrachtete er 
diesen Umstand mit Recht als Fehlerquelle. Derartige Untersuchungen, 
wie sie auch PURIEWITSCH unternahm, setzen Versuchsblätter mit 
einigermaßen fixer Chloroplastenlage voraus. DETLEFSEN hat also unbe- 
wußt als erster den quantitativen Nachweis erbracht, daß die Chloro- 
plastenstellung innerhalb kurzer Zeit die Strahlungsdurchlässigkeit eines 
Blattes stark zu verändern vermag. 


Versuche, das Absorptionsvermögen (Ex tinktionskoeffizient) des 
Chlorophylis und des Blattzellgefüges allein zu bestimmen. 

Brown u. EscoMBE ermittelten das Absorptionsvermögen des Chloro- 
phylis von Acer Negundo auf folgende Weise: Sie bestimmten die Strah- 
lungsdurchlässigkeit je einer grünen und einer weißen Stelle eines 
panaschierten Blattes. Aus diesen beiden Zahlen errechneten sie den Be- 
trag der Strahlung, den das Chlorophyll allein absorbierte, in der Art, als 
wenn ein ,,weiBes und ein chlorophyllhaltiges Filter hintereinander ge- 
schaltet worden wäre. Sie vergleichen ihre gefundenen Absorptions- 
werte für die Chlorophylikörner eines Blattes von Acer Negundo mit sol- 
chen von TIMIRIAZEFF, der sie auf andere Art bestimmte. TIMIRIAZEFF 
untersuchte alkoholische Chlorophyll-Lésungen verschiedener Blätter. 
Die Werte von Brown u. ESCOMBE sind bedeutend niedriger als die von 
TIMIRIAZEFF. Die beiden englischen Forscher vermuteten, daß die Ab- 
sorption von Chlorophyll in alkoholischer Lösung nicht der im natür- 
lichen Zustand im Laubblatt gleichkäme. Vor Brown u. ESCOMRE hatte 
übrigens LINSBAUER (1911) mit seiner Kopiermethode durch Vergleich 
von weißen mit grünen Blatteilen versucht, die ,,Chlorophyllwirkung** 
zu ermitteln. Da der Gedanke, das Absorptionsvermögen des Chloro- 
phylls in dem Zustande, wie es im Laubblatt vorliegt, zu untersuchen, 
vieles für sich hat, versuchten auch wir die Methode von BRown u. Es- 
COMBE an weißpanaschierten Coleus-Blättern. Außerdem versuchten wir 
eine zweite Methode, indem wir ein grünes, lebendes Blatt von Pelar- 
gonium zonale untersuchten, das Chlorophyll extrahierten und sodann 
das völlig chlorophyllfreie Blattgerüst, mit Wasser getränkt, auf Strah- 
lungsdurchlässigkeit untersuchten. Vergleicht man die Ergebnisse beider 
Methoden, so ergibt die erste ähnlich kleine Werte wie die von BROWN 
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u. EscomBe. Die zweite liefert aber unvergleichlich höhere Werte als die 
erste. Die Ursache der Verschiedenheit der Ergebnisse dieser zwei 
Methoden liegt darin, daß die weißen Stellen panaschierter Blätter von 
Coleus hybridus, Pelargonium zonale, Chlorophytum comosum, Tra- 
descantia viridis, Impatiens Sultani, Actinidia kolomicta mit Luft erfüllt 
sind. Unter dem Mikroskop kann man an den lufterfüllten Zellen Total- 
reflexion beobachten. Sie erscheinen fast schwarz und undurchsichtig ; 
erst, wenn mit Alkohol die Luft vertrieben ist, erscheint dies Gewebe 
durchsichtig. 

Aus diesem Grunde ist die Methode von BROWN u. ESCOMBE unbrauch- 
bar. Sie muß zu unwahrscheinlich kleinen Werten führen. Die zweite 
Methode gibt, wenn auch keine idealen und exakten Werte, so doch 
solche mit ziemlicher Annäherung. Ideale Werte deswegen nicht, weil 
die Interzellularen des Schwammparenchyms in der Natur mit Luft oder 
anderen Gasgemischen erfüllt sind, wogegen bei unserer Versuchs- 
methodik nach der Extraktion des Chlorophylis diese Interzellularen 
Wasser enthalten. 

Tabelle 5. Versuche zur Bestimmung des Absorptionsvermögens des Chlorophylls. 











Shak ah 

Prozentuale Durchlassigkeit von: 
Coleus hybridus, grüner Blatt-Teii . . . . | 19 17 17 19 
Coleus hybridus, weiBer Blatt-Teil . 28 32 36 26 
Absorptionsvermögen des Chlorophylls, be- 

rechnet nach Methode Brown u. Es- 

DORE. Leo 4 ch <a à ala 30 47 53 27 
Durchlässigkeit von Pelargonium zonale, 

rn ae ee ET | 14 3,5 10 16,5 
Dasselbe Blatt, Chlorophyll extrahiert . . 47,5 36 85 51 
Absorptionsvermögen des Chlorophylls, 

berechnet nach Methode Brown u. 

ER irrt Sete % 70,5 90,3 63 68 

















Alle Bemühungen, den Extinktionskoeffizienten durch Vergleich 
der Strahlendurchlässigkeitsvermögen von chlorophyllfreien (weißen) 
und chlorophyllhaltigen Blattstellen zu ermitteln, sind solange vergebens, 
als man die Werte für innere Reflexion im Blattgewebe und die Re- 
flexion an den betreffenden Blattoberflächen bei senkrecht auffallender 
Strahlung nicht kennt. - Erstere haben Brown u. EscoMBE überhaupt 
nicht in Erwägung gezogen, und letztere glaubten sie als geringfügig 
vernachlässigen zu dürfen. Beides führt zu groben Fehlern, worauf auch 
SEYBOLD ausdrücklich hinweist. Eine Methode, wie man die innere Re- 
flexion eines Blattes quantitativ erfassen kann, wird im Abschnitt 
„Strahlungsabfall im Laubblatt‘‘ erwähnt. Als Reflexion an Blattober- 
flächen kann man einstweilen den Betrag ansprechen, der (bei senk- 

Planta Bd. 18. 47a 
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rechter Inzidenz) nicht durch die Epidermis kommt. Aus folgendem ist 
zu ersehen, daß je nach Ausbildung der Epidermis recht erhebliche 
Energieverluste an der Blattoberfläche durch diffuse Reflexion entstehen 
können. 

Vergleicht man die mit unserer Methode gewonnenen Chlorophyll- 
Extinktionskoeffizienten mit den Absorptionswerten, die POKROWSKI 
für lebendes Chlorophyll gefunden hat, so fällt sofort die überraschend 
gute Übereinstimmung auf, obwohl POKROWSKI einen ganz anderen Weg 
eingeschlagen hatte. Er bestimmte spektrophotometrisch die diffuse 
Reflexion von Blattoberflächen, sowie die Durchlässigkeit in verschie- 
denen Spektralbereichen von Tilia parviflora und Fraxinus excelsior 
und errechnete daraus das Absorptionsvermögen des lebenden Chloro- 
phylis. Wir fanden mit unserer Methode und berechnet nach Brown u. 
EscomBE für Pelargonium zonale folgende Absorptionsvermögen des 
lebenden Chlorophylls : 


in weiB violettgrün grüngelb rot + infrarot 








70% 90% 63% 68% 
na werte | | ce [ul so [sn] ae | m | m 
Pokrowski fand: 
Für Tilia parviflora. . | —| — |82—8 = 68—7072— 74 — 
Für Fraxinus excelsior . | — |91— 95187 — 71—80 79— 86] 82 |85—90 
Ursprung: 
Für Phaseolus vulgaris . | 95| 89 62| 50 |58 67 | 52 
Seybold: 
Für alkoholische Chloro- 
phyll-Lésung 
von Tradescantia flumi- 
RS du +. 98 _ 48 55 — 20 
von Tropaeolum majus. 97 |47—50) |47-50 57 — 5 





























Die Bestimmung des Absorptionsvermögens im lebenden Laubblatt 
ist nach unserer Auffassung sehr wohl möglich und hat vieles für sich. 
Man mißt die von einer Blattoberfläche zurückreflektierte und auch bei 
dicken lufthaltigen Blättern die aus dem Blattinneren herausreflektierte 
Strahlungsmenge, sowie den Betrag, der aus dem Blatt an der Unterseite 
austretenden Strahlung. Die Summe beider von der auffallenden Strah- 
lungsmenge abgezogen (letztere = 1 oder 100 gesetzt) ergäbe den vom 
Blatt selbst absorbierten Betrag. Diesen Betrag zu kennen wäre für 
energetische Fragen der Transpiration von Wichtigkeit. Wenn das be- 
treffende Blatt, nun durch Alkoholbehandlung des Chlorophylls beraubt, 
der Durchlässigkeitsuntersuchung nochmals unterzogen wird, bekäme 
man den vom Blattgerüst absorbierten Betrag, und somit könnte man 
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ziemlich genau das Absorptionsvermögen des Chlorophylis des be- 
treffenden Blattes bestimmen. Dies wäre wichtig zu wissen für ener- 
getische Fragen der CO,-Assimilation. 


Die Strahlungsdurchlässigkeit von Blattepidermen. 
A. Die Präparation der Blattepidermen. 

Wenn wir mehr Epidermen von Xerophyten als von Mesophyten und 
Hygrophyten untersuchten, so hat das seinen Grund in dem einfachen 
Umstand, daß sich ganz allgemein von Xerophyten weit besser Blatt- 
epidermen abpräparieren lassen als von Hygrophyten. Wenn sich Blatt- 
epidermen überhaupt abziehen lassen, so sind das meistens nur die Epi- 
dermen von Blattunterseiten, die uns nicht interessierten. Uns inter 
essierten in erster Linie die Epidermen der Blattoberseiten, weil 
normalerweise durch diese die Sonnenstrahlung einfällt. Einige Epi- 
dermen von Blattoberseiten ließen sich in einer für die Untersuchung 
notwendigen Flächenausdehnung (etwa 20 mm? für 121/, mm? Blenden- 
öffnung) durch einfaches Abziehen gewinnen, so von Valerianella oli- 
toria, Galanthus nivalis und von einigen Sukkulenten. Die meisten 
anderen mußten auf andere Weise abpräpariert werden. Es wurden 
folgende Methoden angewandt: 

1. Es wurde versucht, durch Flächenschnitt ein Epidermispräparat 
zu bekommen. Waren noch Teile des Palissadenparenchyms mit dabei, so 
wurde mit dem Rasiermesser an der Schnittfläche solange vorsichtig ge- 
schabt, bis das chlorophylihaltige Gewebe entfernt war (Kontrolle mittels 
Mikroskop). 

2. Schöne Epidermispräparate liefern unter Umständen Minierlarven 
z.B. an Mahonia aquifolium und Corylus avellana, deren Präparation 
mit obigen Methoden nie gelang. Die Minierlarven fressen alle Gewebe 
des Blattes mit Ausnahme der Leitbündel (wenn diese mit Sklerenchym- 
scheiden umgeben sind) und der Epidermen. 

3. Stark kutinisierte Epidermen von Xerophyten, die in HERBAR- 
Material vorlagen (z. B. Aspidosperma Quebracho blanco) lassen sich 
sehr schön vom Blatt absondern, indem man sie einige Zeit in Wasser 
legt und leicht anfaulen läßt. Alles, was nicht kutinisiert und verholzt 
ist an Zellgeweben, zerfällt, und die kutinisierten Epidermen brauchen 
nur auf der Unterseite leicht abgeschabt zu werden. Auf diese Weise 
lassen sich unter Umständen ganz große Epidermisflächen sauber ge- 
winnen. 

Die Untersuchung eines Epidermispräparates auf Strahlungsdurch- 
lässigkeit ging folgendermaßen vor sich: 

1. War die Epidermis ziemlich dick (Xerophytenmaterial), so wurde 
sie, ohne auf Deckgläschen ausgebreitet zu werden, in unser Aktinometer 


gebracht. 
47* 
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2. War die Epidermis zart und dünn, so wurde sie auf ein mit Wasser 
angefeuchtetes, auf bestimmte Größe zugeschnittenes Deckgläschen aus- 
gebreitet. Hier mußte natürlich die Strahlung vorher (bei der Direkt- 
messung) durch dasselbe, ebenfalls leicht angefeuchtete Deckgläschen ge- 
messen werden. Dabei mußte Bedacht darauf gelegt werden, daß das 
Wasser nur eine Haut, nicht einen Tropfen auf dem Deckgläschen bildete; 
denn die Strahlen würden durch einen Tropfen auf einen Brennpunkt 
vereinigt, hinter diesem aber wieder divergiert werden. 

B. Die Ergebnisse der Messungen. 

Aus der Tabelle 6 ergeben sich folgende Tatsachen : 

1. Die höchsten Durchlässigkeiten (für Gesamtstrahlung) sind bei 
den Hygrophyten, die niedrigsten bei den Xerophyten zu finden!. Im 

Tabelle 6. Die Strahlungsdurchlässigkeit von Blatt- und Sproßepidermen. 





























Regu- Totaldurchlässigkeit = regulär 
läre + diffus 
ate. ob + violett 
keit | weiß (Getb- hmfrarot <a> blau- 
(weis) | ° [ten | % gem 
®, o 
fast | fast 
1. Valerianella olitoria. . . . . - 3 98 98 95 100 | 100 
fast 
2. Cyclamen persicum. . . . . . 39 88 87 87 100 81 
3. Notonia grandiflora, mit Wachs. 5 85 87 88 89 74 
fast 
Notonia grandiflora, ohne Wachs | 10 96 98 97 100 85 
4. Echeveria retusa, mit Wachs . . 3 79 78 7 83 83 
Echeveria retusa, ohne Wachs. . | 25 98 98 98 _ 
5. Epiphyllum truncatum ... . 13 82 80 87 - 
6. Echeveria  Scheideckeri, mit 
irre » 12 79 83 86 70 62 
Echeveria Scheideckeri, ohne 
EEE; 0. À 24 93 95 95 84 
7. Ficus ddastia . . . . . . .. 11 | 78 | 75 | 75 | 71 
8. Mattglas, 1,3 mm dünn, fein- 
körnig gerauht . . . . . . 4 75 81 81 80 57 
9. Rhipsalis Regnelliana. . . . . 4 73 77 81 68 45 
10. Rhombophyllum rhomboideum 0,2 72 a 75 55 48 
11. Galanthus nivalis, mit Wachs. . 6,5 70 70 74 57 67 
Galanthus nivalis, ohne Wachs . 8 94 96 97 98 83 
12. Crassula perfoliata, mit Wachs . 3 69 70 77 55 43 
Crassula perfoliata, ohne Wachs. 7 77 82 85 74 55 
13. Echeveria farinosa . . . . . . 1 69 71 70 93 61 
14. Gibbaeum  geminum (Fam. 
Mesembr.) . . . . . . . . 0,5 67 66 67 68 76 
15. Opuntia Bergeriana . . . . . 1 65 68 68 79 44 


1 Vgl: unsere neue Einteilung auf S. 744. 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 











Regu- Totaldurchlässigkeit = regulär 

läre + diffus 

Durch- gelb + 

lässig violett- 

nett weiß = eet + | ote blau- 
= (Gelb- | infrarot| gelb grta 
© 4 

(weiß) Me | % % mg 

% 
fast | fast 


16. Astridia maxima (Fam. 
MORES > 0,5 an © ee DS 64 67 69 52 47 


17. Nananthus Soehlemannii 
(Haage), Präparat feucht 1 62 58 59 56 77 
Dasselbe trocken. . . . . . . — 52 53 57 30 39 
18. Opuntia leucotricha . . . . . . 2 59 75 64 55 42 
19. Faucaria tigrina . . h 1 59 62 64 48 39 
20. Cheiridopsis Derenbergeriana . . | 08 58 59 58 67 52 
21. Roodia digitifolia. . . . . . . | 0,5 56 58 59 50 40 
22. Pergamentpapier . . . . . . | 0,3 55 59 57 38 59 
23. Mattglas, 2,6 mm dick, grob- 
körnig gerauht . . . . . . 2 54 53 51 56 53 
24. Phyllocactus hybridus . . . . . | 0,3 50 52 57 54 38 
25. Crassula falcata . . . . . . . 4 50 54 56 26 31 
26. Phoenix dactylifera . . . . . . 2 47 54 57 36 6 
27. Crassula longifolia . . . . . . 1 43 45 46 38 31 
28. Aloe arborescens . . . . . . . | 0,6 41 43 47 32 30 
29.J'uttadinteria Rottii . . . . . . | 0,2 41 42 45 33 29 
30. Cephalocereus  senilis, ohne 
Ense. oo. ee 2 59 53 | 57 42 63 
Cephalocereus senilie, mit 
Haaren . . RS © 36 34 35 33 34 
31. Ariocarpus Kotschubeyanus + of oom 28 28 32 26 16 


32. Leontopodium alpinum, dichter 
Filz von einem Hochblatt . | 0,6 25 26 25 35 17 
Leontopodium alpinum, lockerer 
Filz von einem niedrigen 


in. an a a Fee : 12 62 64 62 79 54 

33. Kleinia farinosa, mit Wachs . . | 0,3 24 24 24 22 23 
34. Senecio Haworthii, Haarbalg . . 1 22 22 23 20 20 
35. Kleinia repens, mit Wachs . . | 0,1 17 16 17 8 17 
Kleinia repens, ohne Wachs . . 6 56 54 61 26 67 
36. Cheiridopsis Roodiae . . . . . | 0,1 15 17 18 12 8 
37. Cotyledon undulata, mit Wachs | 0,4 15 15 13 22 18 


























C ty ledon undulata, ohne Wachs 2 59 61 60 88 41 


Extremfalle (bei Wüstenpflanzen) lassen Epidermen gerade soviel 
Strahlung durch wie ein ganzes Blatt einer Hygrophytenpflanze unserer 
geographischen Breiten!. Beispiele: Ariocarpus Kotschubeyanus 28% , 
Kleinia repens 17%, Cotyledon undulata 15%. 


1 Vgl. 8. 713 u. 744 
Planta Bd. 18. 47b 
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2. Ein wesentlicher Unterschied besteht aber noch in der Art der 
Durchlässigkeit einer Hygrophyten- und einer Xerophytenepidermis: 
erstere läßt bis zu 64% regulär, d. h. ohne die Strahlen von der ursprüng- 
lichen Richtung abzulenken und die Parallelität des Strahlenbündels zu 


c 104 














Abb. 6. a Querschnitt durch die Epidermis einer Warze von 
Ariocarpus Kotschubeyanus K.Sch. Spaltöffnungen befin- 
den sich bei A. Kotschubeyanus nur in den behaarten Fur- 
chen der Warzen und unter den Wollbüscheln der Axillen. 
b Querschnitt durch die Epidermis einer Warze von Ario- 
carpus retusus Scheidw. Hier ist die Epidermis auf der 
ganzen Warzenoberfiäche mit Spaltöffnungen durchsetzt. 
Durch die enorm dicken Kutikularschichten führen, durch 
zahlreiche „Blenden“ abgeteilt, kaminartige Schächte zu den 
Schließzellen. 


stören, durch. Letztere 
läßt, speziell bei extremen 
Xerophyten, überhaupt 
nur diffus durch, d. h. 
ein parallel ankommendes 
Strahlenbündel wird be- 
reits beim Durchgang 
durch die Epidermis und 
ihre Anhänge (Kutikula, 
Wachs, Haare) völlig zer- 
streut. 

3. Gewisse Epidermen 
(bzw. Kutikulae) wirken 
auch als Filter. Es sind 
dies anthozyanführende 
Epidermen, stark kutini- 
sierte Epidermea und sehr 
stark verdickte Kutiku- 
lae, welche den violett- 
blauen Bezirk des Spek- 
trums bedeutend weniger 
durchlassen als die an- 
deren Bezirke. 

Ein Beispiel für eine 
als Gelbfilter wirkende 
Epidermis ist die von 
Ariocarpus Kotschubeya - 
nus (Abb. 6a). 

4. Mit besonderer Klar- 
heit stellt sich der Ein- 
fluß von Haar-, Harz- 


und Wachsiiberziigen auf die Strahlungsdurchlässigkeit heraus. Der- 
artige Epidermisbeläge vermindern nicht nur die Gesamtdurchlässigkeit, 
sondern vor allem lassen sie fast nur diffuse Strahlung auf die Epidermis- 
oberfläche und hiermit ins Blatt gelangen ; außerdem schwächen sie stets 
die Durchlässigkeit für kurzwellige Strahlung. Es kommt ihnen also 
auch eine gewisse Filterwirkung zu. Aus den Messungen an denselben 
Präparaten nach Abstreifen des Wachses ist ersichtlich, daß nicht nur 


die Gesamtdurchlässigkeit um ein Vielfaches dadurch ansteigt, sondern 
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Tabelle 7. Reguläre Durchlässigkeit (Epidermen). 








Weiß thor “ee 
we % | % 

Lactuca scariola (Schattenblatt) . . . . . 64 65 52 66 
Ranunoulusrepens. . 2. 2.0.0 0% 58 60 60 48 
DORE 5 ee a. +. 54 56 50 43 
CUE BOM wks »… . + . 51 52 42 41 
Tradescantia viridis . . . . . . . . . . 49 51 45 41 
Tradescantia zebrina, obere Epidermis . . 43 46 — - 
Tradescantia zebrina, untere Epidermis . 23 25 — 24 
Sazxifraga sarmentosa. . . . . . . . . . 35 42 = 21 
pg ESPN ree 24 25 — — 
Buzus sempervirens . . . . . . . . . . 24,5 31 — 
Peer 15,4 - 
ee) ee ee 13 14 — - 
Caine. Li TREE réers 10 10 3 2 
Eryngium campestre . . . . . . . . . . 14 — — 
Ilex aquifolium . . . . . . . te à 2% { - - 
RDS... le db ils à 3 ; 9 9 - 7 
Mesembrianthem. heteropetalum . . . . . 5 6 5 6 
Opuntia leucodermis . . . . . . . . . . 5 - 
Stachys lanata (Haare, obere Epidermis) . 5 5 
Mahonia Aquifolium (Minierlarvenpräpa- 

IL OMR. & 2 Zu. TEL u), 3 
Mahonia Aquifolium (Minierlarvenpräpa- 

sat), tédel hep best à à et 0,7 
Opuntia Bergeriana . . . . . . . . . . 3 
Feces NEED. SE 2 
Euphorbia grandidens . . . . . . re 2 3 
Jodina rhombifolia . . . . . . . . . . 2 
OR 1. le ke à à + » ‘ 2 
Kleinia arborescens (Epidermis mit Haar- 

RS dt: à 0,9 - 
Aspidosperma Quebracho blanco . . . . . 0,6 0,5 














die Art der Durchlässigkeit von der vorangehenden völlig verschieden 
ist. Stets nimmt nach Abwischen des Wachses die reguläre Durchlässig- 
keit prozentual am stärksten zu. 

5. Ordnet man die Werte nach der Totaldurchlässigkeit (Abb. 7), 
oder noch besser nach der regulären Durchlässigkeit (siehe Tabelle 7) an, 
so bekommt man die Reihenfolge Maximalwerte: Hygrophyten, Minimal- 
werte: Xerophyten. 

K. LiNSBAUER schreibt: ,, Eine kräftig entwickelte Wachsschicht bil- 
det ein ausgesprochenes ‚xeromorphes‘ Merkmal (VOLKENS 1887, HOLTER- 
MANN 1907), das häufig mit Sukkulenz verknüpft ist, ohne daß hierfür 
ein einleuchtender Grund angegeben werden könnte.‘‘ Nach unserer Auf- 
fassung ist es leicht verständlich, daß gerade Pflanzen mit sukkulenten 
Blättern oder Sprossen (wie die südafrikanischen Crassulaceen und 
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Kompositen) derartige Wachsbeläge am häufigsten aufweisen. Ein 
sukkulentes Blatt hat eine größere Wärmekapazität als ein gewöhnliches, 
flächenförmiges. Bei der relativ stark verminderten Oberfläche kann sich 
ein sukkulentes Blatt durch Kontakt mit Luft und durch Ausstrahlung 
nicht so gut abkühlen wie ein flächenförmiges. Es ist daher verständlich, 
daß die höchsten Blatt-Temperaturen an Sukkulenten gemessen wurden 
(SHREVE 51°, siehe HARDER). Wenn es aber eine Wachsschicht oder 
einen Haarbelag besitzt, so hat die Strahlung keine große Durch- 
dringungsmöglichkeit. Durch Wachsauflage wird, wie unsere Messungen 
oeweisen, die auffallende Strahlung fast restlos zerstreut. Sie wird daher 
hauptsächlich in der peripheren Zone des sukkulenten Blattes umge- 


Jotaldurchlässigkeit (=regulär + difis) 
difus durchgehend 
— regulär (ungestreut) durchgehend 


Strahlungtwe)in % der aufalenden 
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Abb. 7. Graphische Darstellung der Strahlungsdurchlässigkeit von Pflanzenepidermen. Die Zahlen 

auf der Abszisse bedeuten Pflanzen, welche mit derselben Nummer in Tabelle 6 aufgeführt sind. 
1x = Epidermis eines Schattenblattes von Lactuca scariola. 





setzt (absorbiert), wo eher die Möglichkeit des Austausches durch Kon- 
takt mit der Luft und Ausstrahlung besteht. Während ein dünnes Blatt 
ziemlich gleichmäßig im Inneren temperiert sein wird, ist bei einem 
dicken Sukkulentenblatt oder -sproß ein meßbares Temperaturgefälle 
von den peripheren Zonen nach dem Inneren zu erwarten. 

In der älteren Literatur (z. B. KERNER) spielt die Tatsache eine große 
Rolle, daß wachsüberzogene Blätter schlecht benetzbar sind und Wasser- 
tropfen schnell abrollen lassen. Wir geben LINSBAUER und MIyosHI 
Recht, die die ökologische Deutung, daß Blätter tropischer Pflanzen, 
wenn sie nicht für schnelle Ableitung des Wassers sorgten, bald unter 
der Last des Regenwassers zusammenbrechen würden, für sehr unwahr- 
scheinlich halten. Im Vergleich zu dieser Anschauung besäße die KER- 
xersche Auffassung, darin ein Mittel zu erblicken, wodurch sich die 
Pflanze die Spaltöffnungen frei von Verstopfung halten kann, mehr 
Wahrscheinlichkeit, obwohl sie auch rein anthropomorphistisch ist. 
Wenn wir auch noch keine speziellen diesbezüglichen Untersuchungen 
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vorgenommen haben, so deuten doch viele Erfahrungen während un- 
serer Messungen darauf hin, daß eine mit Wasser durchtränkte Membran 
stets deutlich mehr Strahlung durchläßt als in trockenem Zustand. Es 














nach einem Gewitterregen die Sonne 
durch eine Luft mit geringerem Trii- 
bungsfaktor als vorher scheint, wenn 
sodann bei wasserdampfgesättigter 
400% Luft fiir die Pflanzen fast keine oder 
eine sehr geringe Transpirations- 


0% ’ wird auch die regulär durchgehende 
| Komponente bei einer mit Wasser 
\ getränkten Epidermis höher sein 
\ als bei der gleichen im trockenen Zu- 
| stand. Gerade wenn in den Tropen 
an 
| 
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Abb. 8. Abb. 9. 


Abb. 8. Prozentuale Zunahme der Strahlungsdurchlässigkeit von Epidermen nach Entfernen des 
Wachsbelages. ——— Zunahme der regulären Durchlässigkeit, Zunahme der Total-Durch- 
lässigkeit. Abb. 9. Pr tuale Z h der Durchlässigkeit für Blau-, Gelb- und Rotstrahlung 
nach Entfernen des Wachses. Die Zahlen auf der Abszisse bedeuten (ebenso in Abb.8): 1 Cras- 
sula perfoliata, 2 Notonia grandiflora, 3 Echeveria Scheideckeri, 4 Echeveria retusa, 5 Matt- 
glas feingekörnt, 6 Galanthus nivalis, 7 Mattglas grobgekörnt, 8 Kleinia repens, 9 Cotyledon 
undulatus. (Bei den Gläsern wurde je einmal angenommen, daß die Aufrauhung glatt geschliffen 
wurde). 








möglichkeit besteht, wäre eine durch Wasserdurchtränkung der Epi- 
dermismembranen erhöhte Strahlungsdurchlässigkeit, in der Folge er- 
höhte Strahlungsabsorption, für eine Pflanze sehr gefährlich. 

Daß für eine Pflanze mit Wachsüberzügen die Erniedrigung der 
Strahlungsabsorption und nicht lediglich eine Wasserableitung bedeutsam 
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ist, ist auch aus der bekannten Tatsache ersichtlich, daß die sogenannten 
„glauca‘“-Formen der Coniferen (vgl. HoLpr 1921 u. TAUBERT 1926) der- 
artige blaue Wachsbereifung stets am stärksten auf den reicher be- 
strahlten (Sonnen-)Seiten aufweisen. Die Unbenetzberkeit hat sonach 
wohl eine ökologische Bedeutung, nicht aber im Sinne einer Trans- 
spirationserhöhung, wie STAHL 1894 vermutete, und auch nicht im Sinne 
einer Transpirationseinschränkung, am wenigsten im Sinne einer Ver- 
meidung zu großer Wasserbelastung. Die ökologische Bedeutung liegt 
vielmehr ganz auf strahlungsphysikalischem Gebiet. Hierher gehören 
auch die für die Blätter tropischer Pflanzen so typischen Wachsüberzüge, 
die nicht diffus, sondern direkt reflektieren, und von denen KARSTEN in 
seinem Heft „Das Licht im tropischen Urwalde‘‘ so schöne Beispiele 
brachte. Wie die Abbildungen KARSTENS beweisen, hängen viele dieser 
Blätter so, daß bei hohem Sonnenstand und gewissen Azimutwinkeln der 
Sonne bis zu etwa 90% der auffallenden Strahlung direkt, d. h. wie von 
spiegelnden Oberflächen reflektiert werden können. Für diese Wachs- 
überzüge gelten annähernd dieselben Reflexionskurven, wie sie KAEMP- 
FERT in der Kompaßpflanzenarbeit von SCHANDERL für Wasser und Glas 
darstellte!. Auch Mıyosnı kam bei seinen Studien an Tropenpflanzen 
Indiens und Javas zu dem Schluß, daß die biologische Bedeutung der 
Wachspflanzen nur darin liegt, daß durch die Reflexion die intensive 
Wirkung der Sonnenstrahlen vermindert wird. 


Der Strahlungsabfall im Laubblatt. 

Um einen Einblick in den Strahlungshaushalt des Inneren eines Laub- 
blattes zu bekommen, zerlegten wir dicke Blätter in die einzelnen Ge- 
webearten und untersuchten diese einzeln auf ihre Strahlungsdurch- 
lässigkeit. 

Zu derartigen Untersuchungen eignen sich natürlich nur Blätter be- 
stimmter Pflanzen, bei denen neben der arbeitstechnisch erforderlichen 
Dicke auch klar differenzierte Gewebe vorhanden sind. Die Prä- 
paration dieser einzelnen Gewebe glückte am besten bei Ficus elastica 
und Cyclamen persicum. Hier ist auch die Differenzierung von Palissaden- 
und Schwammparenchymen sehr klar. 

Aus den graphischen Darstellungen (Abb. 10 und 11) ist ersichtlich, 
daß der weitaus größte Teil der in ein Blatt gelangenden Strahlung vom 
Palissadenparenchym absorbiert wird und dadurch das Schwamm- 
parenchym im Verhältnis zum darüberliegenden Palissadenparenchym 
bedeutend weniger assimilierbare Strahlung bekommt. 

1 Wie Herr Prof. W. Scumipr-Wien mitteilt, hat er in einer Arbeit ,, Uber die 
Reflexion der Sonnenstrahlung an Wasserflächen‘“, die 1908 in den Wiener 
Sitzungsberichten erschien, nicht nur die Reflexionswerte theoretisch berechnet, 
sondern auch ihre Realität experimentell nachgewiesen. Diese Arbeit war uns 
seinerzeit leider weder bekannt noch zugänglich. 
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Außerdem zeigen unsere Untersuchungen, daß der Abfall des kurz- 
welligen Teiles des Spektrums am steilsten ist, weil dieser Teil einerseits 
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Abb. 10. Die Strahlungsdurchlässigkeit der einzelnen Gewebeschichten 
im Blatt von Cyclamen persicum. 


durch seine höhere Brechbarkeit und Streubarkeit stärker abgelenkt, 
andererseits auch stärker absorbiert wird als der langwellige Teil der 
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Abb. 11. Der Strahlungsabfall (Gesamtstrahlung) im Blatt von Ficus elastica. 








Sonnenstrahlung. Durch die Übersiedlung des einen von uns nach 
Geisenheim war leider die Durchführung aller unserer Programm- 
punkte nicht mehr möglich. Es ließe sich nämlich mit unserer Apparatur 
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unschwer zeigen, daß mit jeder Zellschicht von der Blattepidermis ab- 
wärts die reguläre Durchlässigkeit rapid abnimmt und schließlich bereits 
im Schwammparenchym nur mehr diffuse Strahlung vorherrscht. Be- 
reits bei den Untersuchungen der Strahlungsdurchlässigkeit an ganzen 
Blättern stellte sich heraus, daß selbst bei den dünnsten Blättern, welche 
nur aus zwei bis vier Zellschichten bestehen, die reguläre Durchlässigkeit 
nicht mehr als 0,7% beträgt (z. B. Adiantum cuneatum). 

Setzt man die das Palissadenparenchym verlassende, in dasSchwamm- 
parenchym einfallende Strahlung — 100, so wäre der vom Schwamm- 
parenchym durchgelassene Betrag bei Ficus elastica rund 5% und bei 
Cyclamen persicum 40%. Es wäre weit gefehlt, aus diesen Zahlen etwa das 
Absorptionsvermögen für die Schwammparenchyme zu berechnen. Es 
käme dann den Schwammparenchymen, trotz des weitaus geringeren Chlo- 
rophyligehalts, ein höheres Absorptionsvermögen zu als den Palissaden- 
parenchymen. Die unerwartet geringe Durchlässigkeit der Schwamm- 
parenchyme ist hauptsächlich auf die Reflexion zurückzuführen, die 
von den lufterfüllten Interzellularen hervorgerufen wird. Wir stimmen 
mit SEYBOLD überein, wenn er in seiner jüngsten Arbeit (S. 224) 
sagt: „Die Reflexion des Lichtes dürfen wir nicht vernachlässigen, was 
häufig geschah, einerlei ob es sich um Reflexion an der Blattoberfläche 
oder im Blattinneren (totale Reflexion im Parenchym) handelt.‘ Die 
Reflexion des Blattinneren läßt sich verhältnismäßig leicht bestimmen. 
Man untersucht ein Blatt zuerst, wie es ist, auf Strahlungsdurchlässigkeit, 
sodann saugt man die Luft vorsichtig unter Wasser aus, so daß die Inter- 
zellularen ganz mit Wasser durchtränkt werden, und unterwirft dasselbe 
Blattstück nochmals einer Strahlungsdurchlässigkeitsuntersuchung. Die 
Differenz aus Messung | und 2 ergibt den Betrag der interzellularen Re- 
flexion im Inneren des Blattes. 


Die Lichtreflexion im Schwammparenchym durch Lufträume und an 
der Epidermis der Blattunterseite durch lufterfüllte Haare usw. 

KERNER weist bereits in seinem Pflanzenleben (S. 269) auf die auf- 
fallende Tatsache hin, ,,daB Pflanzen mit zweifarbigem Laube, nament- 
lich solche, deren Blätter oberseits grün, kahl, frei von Spaltöffnungen 
und von Wasser benetzbar, unterseits weiß oder grau behaart, reich an 
Spaltöffnungen und von Wasser nicht benetzbar sind, an den Ufern der 
Gewässer besonders häufig vorkommen.‘ Er nennt Alnus incana, Salix 
incana, Cirsium heterophyllum und Cirsium canum, Spiraea Ulmaria und 
Tussilago Farfara. 

KERNER deutet diese Hasriiberziige, da sie hier schlecht als Trans- 
spirationsschutzeinrichtung wie bei Xerophyten angesprochen werden 
können, als „Mittel, wodurch dem Vordringen von Wasser bis zu den 
Spaltöffnungen eine Schranke gesetzt ist.“ Diese rein teleologische 
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Spekulation KERNERs hält einer Kritik nicht Stand. Denn wohl rollen 
die ersten Regentropfen an derartigen Haarüberzügen ab, sowie aber ein 
Regen nur mehrere Minuten dauert, wird bei der enormen Oberflächen- 
vergrößerung Wasser wie in einem Filz durch Adhäsion und Kapillarität 
festgehalten. Ein haariges Blatt braucht viel länger zum Abtrocknen als 
ein haarloses. Außerdem können diese Argumente nicht für Haarüber- 
züge an Blattunterseiten Geltung haben, denn diese sind selten dem 
Regen direkt ausgesetzt. Was die Taubildung betrifft, so wird sich an 
Haaren viel eher Wasserdampf kondensieren, da diese durch Aus- 
strahlung sich eher bis zum Taupunkt abkühlen können als ein haarloses 
Blatt mit geringer Oberfläche. Schließlich gibt es eine Menge Pflanzen 
an feuchten Standorten, die auf derUnterseite sehr hell sind, ohne Haare 
zu besitzen. 

Nun soll im folgenden nicht etwa für eine alte teleologische Deutung 
eine neue gesetzt, sondern gezeigt werden, daß Haarüberzüge der unte- 
ren Blattepidermis (vor allem, wenn die Haare lufterfüllt sind) und 
große Lufträume im Schwammparenchym, wie sie für die von KERNER 
angeführten Pflanzen, sowie für Seerosenblätter charakteristisch sind, 
für den Strahlungshaushalt eines Blattes keine geringe Rolle spielen und 
ihnen ganz bestimmte Wirkungen zukommen. 

Jedem Mikroskopierenden ist bekannt, daß Lufträume in wasser- 
getränkten Präparaten durch Totalreflexion an den Berührungsstellen 
der zwei Medien Luft— Wasser mit ihren verschiedenen Brechungs- 
indizes schwarzgerändert oder bei bestimmter Kleinheit überhaupt 
schwarz unter dem Mikroskop erscheinen. Eine solche Totalreflexion 
findet an jeder lufterfüllten Interzellulare eines Blattes statt. Wenn nun 
ein Lichtstrahl, der das Palissadenparenchym passierte, im Schwamm- 
parenchym auf derartige Interzellularen trifft, kann er unter Umständen 
nochmals das Palissadenparenchym passieren, ja schließlich sogar wieder 
in der Richtung das Blatt verlassen, aus der er vorher kam und ins Blatt 
eingedrungen war. Wie groß die Rolle von Lufträumen im Schwamm- 
parenchym für die Durchleuchtung eines Blattes anzusetzen ist, dafür ist 
das Blatt von T'ussilago Farfara ein lehrreiches Beispiel. Jüngere Blätter 
haben auf der Unterseite Haarüberzüge. Ältere Blätter bilden keine 
neuen Haare mehr, infolgedessen ist hier der Haarbezug kaum mehr 
nennenswert. Trotzdem sind die Blattunterseiten auffallend hell, fast 
hellgrau zu nennen. Das rührt hier einzig und allein von den außer- 
ordentlich zahlreichen, riesigen, mit geometrischer Regelmäßigkeit aus- 
gebildeten Interzellularen (Atemhöhlen) im Schwammparenchym her. 
Saugt man mittels einer verjüngten, an eine Wasserstrahlpumpe an- 
geschlossenen Glasröhre unter Wasser die Luft aus diesen Räumen, so 
daß diese schließlich mit Wasser erfüllt werden, nimmt das Blatt heraus 
an die Luft und betrachtet es von oben bei auffallendem Licht auf dunk- 
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lem Untergrund, so fallen sofort die Stellen mit wassererfüllten Inter- 
zellularen durch intensiver grüne Farbe auf (Abb. 12). 

An den Stellen mit wassererfüllten Interzellularen vermag die durch 
das Palissadenparenchym gedrungene Strahlung bis zum schwarzen 
Untergrund vorzustoßen, wo sie absorbiert wird. Diese Stellen erscheinen 
deshalb dunkler. Dagegen sind die Stellen, worunter sich lufterfülltes 
Schwammparenchym befindet, deswegen hellgrün, weil durch Total- 
reflexion an den Lufträumen ein großer Teil der Strahlung wieder zur 
Umkehr gezwungen wird 
und so zumAuge des Beob- 
achters gelangt. Die Blatt- 
farbe hängt demnach nicht 
allein vom Chlorophylige- 
halt, sondern auch vom 
Luftgehalt eines Blattesab. 

Prinzipiell derselbe Vor- 
gang spielt sich ab, wenn 
die Strahlung vor ihrem 
Austritt aus der unteren 
Epidermis eines Blattesauf 
lufterfüllte, diffus reflek- 
tierende Haare trifft. Wäh- 
rend im vorigen Falle 
hauptsächlich das Palissa- 
denparenchym davon Nut- 
zen haben kann, wird im 
zweiten FalledasSchwamm- 
parenchym von der zu- 
rückgeworfenen Strahlung 
(Licht) profitieren können. 





Abb. 12. Blatt von Tussilago Farfara auf schwarzem 





Untergrund. In den dunkel erscheinenden Sektoren Wir behaupten nicht. 
wurde lediglich die Luft aus dem Sch p hym - pM - 
vertrieben und durch Wasser ersetzt. daß derartige Einrichtun- 


gen dazu geschaffen sind, 
um die Strahlung besser auszunützen; sondern wir erkennen, daß diese 
Einrichtungen rein strahlungsphysikalisch eine bessere Durchleuchtung 
und so eine bessere Ausnützung der Strahlung bewirken. 

Haben Haar- oder Wachsbezüge an Blatt- oder Sproßoberseiten, 
worauf die Strahlung zuerst trifft, zur Folge, daß in das betreffende 
Pflanzenorgan nur ein bestimmter Prozentsatz der auffallenden Strahlung 
gelangt, weil die betreffende Pflanze ein Zuviel der Strahlung nicht zu 
ertragen oder nicht durch Wasserdampfabgabe, Ausstrahlung usw. zu 
kompensieren vermöchte, so erlaubt der feuchte Standort an Wasser- 
läufen, die ganze Struktur dieser Pflanzen mit auffallend hellfarbigen 
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Blattunterseiten sehr wohl eine größere Strahlungsobsorption ohne Ge- 
fahr der Überhitzung. Logischerweise müssen Pflanzen strahlungs- 
intensiver und trockener Standorte, die aus eben angeführten Gründen 
nur mit geringen Strahlungsumsätzen arbeiten, langsamer wachsen, 
während Pflanzen, die sich wegen des feuchten Standortes größere Strah- 
lungsumsätze erlauben können, bedeutend schneller wachsen. Dies trifft 
auch für die Pflanzengruppe mit hellfarbigen Blattunterseiten, wie sie 
KERNER angibt, sowie für Wasserrosen usw. zu. 

Wir sind übrigens nicht die ersten, welche die Ansicht vertreten, daß 
das von Wachs- oder Haarüberzügen an Blattunterseiten reflektierte 
Licht der Assimilation förderlich ist, also einem Blatt eine bessere Aus- 
nutzung des Lichtes erlaubt, da das Palissadenparenchym hier von oben 
und unten bestrahlt wird. Bereits 1883 vertrat REINKE dieselbe An- 
sicht. Derselbe Forscher wies auch bereits auf die Rolle der lufterfüllten 
Interzellularen in Bezug auf den Strahlengang in Laubblättern hin. 
Wenn K. LINSBAUER diese Vorstellung REINKEs wenig wahrscheinlich 
vorkommt und er meint, daß ‚ein durch Haare oder Wachs an Blatt- 
unterseiten in ein Blatt zurückreflektiertes, qualitativ verändertes und 
geschwächtes Licht“ für die CO,-Assimilation nicht mehr nennenswert in 
Betracht kommt, so müssen wir um so mehr zum Ausdruck bringen, daß 
wir hierin REINKEs Vorstellung als sehr wertvoll wieder aufgreifen. Es 
wird mit besonderer Versuchsanordnung in Zukunft sogar möglich sein, 
quantitativ die Menge des von lufterfüllten Interzellularen, Haar- und 
Wachsüberzügen reflektierten Lichtes zu bestimmen. Wenn wir unter 
weißen Haarüberzügen von Senecio Howarthii, Leontopodium alpinum 
nur bis 25% der auffallenden Strahlung messen konnten, und ähnlich nie- 
drige unter wachsbedeckten Blattepidermen, so ist anzunehmen, daß der 
größte Betrag des Restes von 75% diffus reflektiert wird. Eine starke 
Strahlungsabsorption ist angesichts der weißen Farbe dieser Epidermen 
nicht anzunehmen. 

Wir kamen übrigens ganz unabhängig von REINKE zu derselben Vor- 
stellung. Auf REınkes Arbeit (bzw. Referate davon) stießen wir erst 
nach Abschluß unserer Untersuchungen. 

FRIMMEL äußerte 1911 die Ansicht, daß die Epidermis der Nadel- 
unterseite von Taxus baccata durch ihre papillöse Ausbildung als Licht- 
reflektor wirke. Ebenfalls als ,,Lichtspareinrichtung‘‘ faßt er die Wachs- 
überzüge der Blattunterseiten vieler Coniferen auf. Die FRIMMELsche 
Arbeit wurde von WIESNER stark kritisiert und seine Anschauung der 
„Lichtspareinrichtung‘ abgelehnt. WIESNER fand mit einem Diaphano- 
skop, daß durch ein ausgewachsenes, ganz grünes Blatt selbst bei hohen 
Intensitäten des auf die Nadeloberseite auffallenden Lichtes kein brech- 
bares Licht mehr auf die Epidermis der Nadelunterseite fällt. Infolge- 
dessen glaubt WIESNER, daß, selbst wenn eine Reflexion von den papil- 
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lösen Epidermiszellen der Blattunterseite stattfände, die Intensität dieses 
reflektierten Lichtes so gering wäre, daß es als Kraftquelle für die CO,- 
Assimilation nicht mehr in Frage käme. Es ist aber sehr wahrscheinlich, 
daß kein „brechbares‘‘, also kurzwelliges Licht mehr unter dem 
Schwammparenchym einer Taxus-Nadel nachzuweisen wäre. Anderer- 
seits ist zu bemerken, daß bei Taxus baccata die zahlreichen lufterfüllten 
Interzellularen im Schwammparenchym als bessere Lichtreflektoren wir- 
ken als die papillösen Epidermiszellen der Blattunterseite. Aus diesem 
Grunde konnte WIEsNER keine kurzwellige Strahlung am Ende des 
Schwammparenchyms mehr messen. WIESNER hat insofern Recht, wenn 
er die Frımmersche Theorie der „Lichtspareinrichtung‘“ kritisiert; das 
ganze Schwammparenchym mit den zahlreichen lufterfüllten Inter- 
zellularen wirkt bereits als „Lichtspareinrichtung‘‘. Jedoch sind Frim- 
MELs Gedankengänge insofern bemerkenswert, als er sich ganz richtig 
die strahlungsphysikalische Wirkung einer papillösen Epidermis oder 
eines Wachsbelages auf Blattunterseiten überlegt und in Zusammenhang 
mit dem Strahlungshaushalt eines Blattes zu bringen versucht hat. 


Blätter mit Lichtschächten. 


Subepidermale, im Assimilationsgewebe eingebettete Sklerenchym- 
faserstränge kommen in Palmenblättern, besonders extrem xerophytischer 
Arten, bei verschiedenen Bromeliaceenarten und in Blättern der Wel- 
witschia mirabilis vor. Diese Sklerenchymfaserstränge wurden bisher 
lediglich als Festigungs- oder Versteifungsgewebe gedeutet. Im folgen- 
den soll gezeigt werden, daß diesen Sklerenchymfasersträngen wegen 
ihrer eigenartigen Unterbringung im Assimilationsgewebe des Blattes 
und ihrer strahlungsphysikalischen Eigenschaften nicht allein eine 
Festigungsfunktion zukommen kann, sondern daß sie ganz spezielle 
Aufgaben im Dienste des Strahlungshaushaltes dieser Blätter zu er- 
füllen haben. 

Wir untersuchten drei xerophytische Palmen, die wir von Herrn 
Professor Dr. CARL FIEBRIG in Asuncion (Paraguay) erhielten und wofür 
wir Herrn Professor FIEBRIG auch an dieser Stelle danken. Die untersuch- 
ten Blätter stammten von folgenden Palmen: 

1. Trithrinax campestris, welche im westlichen, stark ariden Gran 
Chaco in landschaftsbestimmenden Gesellschaften, sogenannten pal- 
mares, vorkommt. 

2. Trithrinax brasiliensis, die sich auf mäßig aride Gebiete be- 
schränkt und daher weniger ,,xeromorph‘* gebaut ist. 

3. Copernicia cerifera, die bekannte Wachspalme, die für die Ufer- 
gebiete der Flußläufe des Gran Chaco und der nordostbrasilianischen 
Caatingas (siehe LUETZELBURG) so charakteristisch ist. 
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Alle drei Palmen haben gemeinsame Grundzüge des Blattbaues, an 
dem vor allem die regelmäßige Anordnung der subepidermalen Skleren- 
chymfaserstränge auffällt. 

Beim anatomischen Studium dieser Palmenarten kamen wir zur 
Überzeugung, daß diesen subepidermalen Sklerenchymfasersträngen 
nicht allein eine mechanische Stützfunktion zukommen kann, sondern, 
daß diese stark lichtstreuenden Sklerenchymzellen ihrer Anordnung nach 
außerdem noch als diffuses Licht spendende Schächte funktionieren 
müssen. Würde nicht durch diese Schächte Licht in das Blattinnere ge- 
leitet, so hätten die tieferen Palissadenzellschichten überhaupt keinen 
Zweck; denn wie sollte durch die doppelte und dreifache Epidermis, 
durch deren stark kutinisierte Wände, durch den starken Wachsbelag 
(der bei Copernicia cerifera bis 0,5 mm erreichen kann) zu ihnen noch eine 
für CO,-Assimilation ausreichende Lichtquantität fallen? Sind doch 
bei hygrophytischen Blättern, deren Epidermen nach vorliegenden Un- 
tersuchungen das Vielfache an Licht durchlassen wie Xerophytenepi- 
dermen, im allgemeinen die Palissadengewebe nur zwei bis vier Zellen- 
lagen dick. Besonders klar und eindeutig ist die Lichtschachtkonstruk- 
tion bei Trithrinax campestris. Die Blattoberfläche ist wellblechartig ge- 
formt. In den Wellentälern sitzen die Spaltöffnungen und darunter zu 
Säulen angeordnet die Palissadenzellen. Unter den kuppelförmig vor- 
gewölbten Stellen befinden sich die als Fenster wirkenden subepider- 
malen Sklerenchymfaserstränge. Durch diese fällt von oben das Licht, 
welches durch das enorme Streuvermégen! der Sklerenchymzellen als 
rein diffuses Licht auf die angrenzenden Palissadensäulen seitwärts 
verteilt wird. Daß die subepidermalen Sklerenchymfaserstränge tatsäch- 
lich Licht in genügender Menge passieren lassen, kann man mit Leichtig- 
keit beweisen, indem man in der in Abb. 13a angedeuteten Tiefenlage 
das Blatt längsschneidet, den abgeschnittenen Teil mit der Epidermis 
nach unten unter das Mikroskop legt und von unten her beleuchtet. 
Sodann bekommt man das überzeugende Bild, wie es in Abb. 13b wie- 
dergegeben ist. Derartige Lichtschachtkonstruktionen wird man sehr 
wahrscheinlich noch bei anderen Pflanzen finden können. Am meisten 
Aussicht bieten dazu Pflanzen strahlungsintensiver, arider Klimate. So 
weist auch Aspidosperma Quebracho blanco, ein Charakterbaum der ariden 
Teile des Gran Chaco, Lichtschachtkonstruktion auf, wenn auch nicht in 
so prägnanter Form wie die erwähnten drei Palmen. 

Über die Anatomie des Palmenblattes gibt es eine ausgezeichnete 
Arbeit von H. Koop (1907). Darin sind ausführlich die verschiedenen 
Blattkonstruktionstypen der Palmen beschrieben. Er unterscheidet drei 


1 Nach Frey ist die Stärke der Doppelbrechung rein zellulosischer Fasern 
(Flachs, Ramie, Bast, Baumwolle) 0,161, also fast siebenmal so groß als beim 
Quarz. 
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Bautypen in Bezug auf Vorhandensein und Ausbildung der Skleren- 


chymskelette, namlich : 


1. Innere Trager. Hier bilden die Sklerenchymzellen lediglich Schei- 
den um die Mestombiindel, stehen in keiner Verbindung mit den Epi- 





b 


Abb. 13. a Querschnitt durch ein Blatt der Fächerpalme 

Trithrinaz campestris. Wird das Blatt in Richtung 

A—B geschnitten, der Schnitt mit der Epidermis nach 

unten im Mikroskop betrachtet, so ergibt sich Bild b, 

welches eindeutig die Lichtschachtfunktion der subepi- 
dermalen Bastbündel beweist. 


dermisschichten, erstrecken 
sich also lediglich auf das 
Blattinnere. 

2. Gemischte Träger. Die 
Sklerenchymscheiden der 
Leitbündel erstrecken sich 
bis unter die Epidermis- 
schichten, außerdem kom- 
men von diesen unabhängig 
isolierte „Balken“ von Skle- 
renchymzellen vor. 

3. Subepidermale Träger 
oder Bastrippen stehen viel- 
fach überhaupt in keinem 
Zusammenhang mit den Bün- 
delscheiden. 

15 Palmenarten fand Koop 
mit gemischten und subepi- 
dermalen Trägern ausgerü- 
stet, darunter auch Trithri- 
nax brasiliensis. Copernicia 
cerifera hat Koop nicht un- 
tersucht. SOLEREDER und 
Meyer fiihren in ihrer sy- 
stematischen Anatomie der 
Monokotyledonen außer den 
von Kraus, PFISTER und 
Koop beschriebenen Palmen 
mit peripheren Faserbündeln 
noch eine Reihe anderer an, 
darunter drei, welche diese 
subepidermalen Bastrippen 


nur auf der Blattoberseite besitzen. Alle Forscher, welche sich mit der 
Anatomie der Palmblätter befaßten, darunter auch HABERLANDT und 
STAHL, weisen darauf hin, daß das periphere Skelett an der Oberseite 
der Blätter der meisten Palmen stärker ist als auf der Unterseite. Ge- 
rade diese Hinweise unterstützen unsere Anschauung, daß diese sub- 
epidermalen Baststränge als Lichtschächte fungieren. 


Koor war mit den rein statisch-mechanischen Deutungen dieser 
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eigenartigen Blattkonstruktionen der Palmen nicht ganz zufrieden, er 
unterzog sie einer eingehenden Kritik, konnte aber selbst keine be- 
friedigende, allgemeine Erklärung dafür finden. Am Schlusse seiner 
Arbeit (S. 158) sagt er: ,,Die Frage nach dem Zweck dieser anscheinend 
so irrationellen Konstruktionsform harrt noch heute ihrer Lösung. Doch 
möchte ich darauf hinweisen, daß die Blattoberseite doch ohne Zweifel 
den Unbilden der Witterung am meisten preisgegeben ist. Sollte sie nicht 
einer derberen Ausbildung als die Unterseite bedürfen, da sie sowohl 
dem starken Regengusse, als auch dem starken Übergang zu einer star- 
ken Insolation unmittelbar ausgesetzt ist?“ 

Koor hat auch die Anatomie der Blätter von Tropenexemplaren und 
europäischen Gewächshausexemplaren miteinander verglichen und ge- 
funden, daß bei letzteren nicht nur Cuticula, Epidermis und Hypodermis 
erheblich schwächer gebaut, sondern auch die subepidermalen Bast- 
rippen stark reduziert waren. Dieser Befund ist ohne weiteres verständ- 
lich. Wenn eine Pflanze, deren Blätter für hohe Strahlungsintensitäten 
konstruiert sind, in strahlungsärmere Klimate versetzt wird, muß sie, 
wenn sie überhaupt unter den neuen, für sie ungünstigeren Strahlungs- 
bedingungen leben will, ihre Blätter darauf einrichten. Wenn dann das 
Palmenblatt, wie Koop berichtet, nur halb so dick wird wie in den 
Tropen, die Hautgewebe zarter werden und daher mehr Strahlung durch- 
lassen, verlieren auch die in der Heimat als Lichtschächte funktionieren- 
den subepidermalen Baststränge ihre Bedeutung. Kein Wunder also, 
wenn diese an Zahl und Größe in Gewächshauskultur bei uns stark rück- 
gebildet werden. 

Nach BERTRAND und DE Bary besitzt auch Welwitschia mirabilis 
subepidermale Baststrange, die sich unmittelbar an die stark kutinisierte 
Hypodermis anschlieBen. 

Eine andere Art von Fensterblättern ist durch MARLOTH von Mesem- 
brianthemen des Kaplandes bekannt geworden. SCHMUCKER brachte 
den experimentellen Beweis, daß tatsächlich durch die Fenster der Gat- 
tung Fenestraria Licht bis tief unten in das Innere der sukkulenten Blätter 
gelangt. Nach MARLOTH gibt es in der Kapflora sogar Mesenbrianthemen 
mit roten Fensterkuppen. Diesen kommt sodann noch eine Filterwirkung 
zu, indem sie die kurzwelligen der Sonnenstrahlen, die das Chlorophyll 
am stärksten absorbiert, stärker beim Durchgang schwächen als die lang- 
welligen. Außer dem Fenestraria-Typus gibt es in der Familie der 
Mesembrianthemen noch andere. So ist z. B. bei verschiedenen Ver- 
tretern der Gattung Lithops die pergamentartige, nur diffus lichtdurch- 
lässige Blattepidermis durchbrochen von kleinen Stellen, die mehr Strah- 
lung durchlassen, also wie kleine Fenster wirken. Chlorophyll führende 
Zellen befinden sich nur unter der Pergamentepidermis, die Fenster- 
stellen sind frei von Chlorophyll, so daß die assimilierenden Zellen diffuses 

48* 
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Ober- und Seitenlicht erhalten. Importierte Pflanzen zeigen diese 
mosaikartig mit kleinen Fenstern durchsetzten Epidermen besser als 
Sämlinge derselben Art, welche in unseren strahlungsarmen Gewächs- 
hausklimaten herangezogen wurden. Bei letzteren ergrünen vielfach auch 
die Fensterstellen. 

Ein weiteres Beispiel dafür, daß Pflanzen strahlungsintensiver und 
arider Klimate nur mit stark geschwächtem, diffusem Licht arbeiten, sind 
die Campanulaceen der Kapflora, deren Blätter nach FEITEL durchweg 
mit Sklerenchymhypodermen ausgezeichnet sind. Arbeitet eine Pflanze 
nur mit geringen Lichtintensitäten, so kann sie auch keine große CO,- 
Assimilationsarbeit leisten, ist zu langsamem Wachstum und Zwergwuchs 
verdammt, selbst wenn ihr in gärtnerischer Pflege Wasser ständig in 
Fülle geboten wird. Von Gesichtspunkten des Substanzgewinnes aus er- 
scheint es uns nicht mehr paradox, daß extreme Wüstenpflanzen Ein- 
richtungen zur Abwehr und zur rationellen Ausnützung der in das Blatt 
gelangten Sonnenenergie zugleich besitzen. 


Besprechung der Ergebnisse im Zusammenhang mit Pflanzenökologie, 
-geographie und -physiologie. 

Wir dürfen gewisse Ausbildungen der Blattepidermen, wie verdickte 
Cuticula, Cutinisierung und Luftfüllung der Epidermen, Haar- und 
Wachsbeläge, auch Fehlen oder Vorhandensein von Interzellularen im 
Schwammparenchym nicht allein vom Gesichtspunkt der Transpirations- 
einschränkung aus betrachten. Denn was würde einem Xerophyten- 
blatt eine Epidermis nützen, die wohl der Diffusion des Wasserdampfes 
einen erheblichen Widerstand entgegenstellt, aber die ganze auffallende 
Strahlung ungeschwächt durchließe? Das betreffende Blatt würde sich 
zu stark mit Energie aufladen, es würde sich zu stark erhitzen. Es muß 
daher eine Pflanze in einem strahlungsintensiven Klima in erster Linie 
Strahlungsschutzeinrichtungen haben, um so mehr, je trockener der 
Standort ist (Wüste) oder wenn stagnierende, wassergesättigte Luft sie 
umgibt (tropischer Wald), denn dort wird für sie die Möglichkeit der 
Energieabgabe durch Transpiration immer kleiner. 

Daß diese Überlegung richtig ist, beweist ein Blick in die Pflanzengeo- 
graphie und in die Ökologie, die ja letzten Endes nichts anderes ist als 
eine Pflanzengeographie auf kleinem und kleinstem Raum. Gerade die 
extremsten Wüstenpflanzen, die Kakteen mexikanischer und die Mesem- 
brianthemen südafrikanischer Wüsten besitzen Epidermen von ge- 
ringster Strahlungsdurchlässigkeit. 

Selbstverständlich wirken derartige Blattepidermen auch als starke 
Diffusionswiderstände für Wasserdampf. Jedoch kommt dieser Eigen- 
schaft wohl kaum so hohe Bedeutung zu als der Eigenschaft der geringen 
Strahlungsdurchlässigkeit. 
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Wir haben selbst Untersuchungen darüber vorgenommen, wie Wachs- 
überzüge als Transpirationswiderstände wirken. Diese Untersuchungen 
wurden nur im schwachen, diffusen Zimmerlicht vorgenommen, da da- 
mals tiefe Außentemperaturen ein Experimentieren im Freien und im 
direkten Sonnenlicht nicht erlaubten. Wir fanden, daß bei denselben 
Versuchsbedingungen die Blätter, deren Wachs vorsichtig mit Watte 
abgestreift worden war, um folgende Prozente mehr Wasserdampf ab- 
gaben, als die unversehrten, mit Wachs überzogenen: 


Kleinia repens um 350—460% , 

Echeveria Scheideckeri 37,0%, 
Iris germanica 19,5%, 
Galanthus nivalis 44,0%. 


Viel höher wären natürlich die Unterschiede ausgefallen, wenn wir 
diese Versuche im direkten Sonnenlicht hätten ausführen können. Denn, 
wenn mehr Strahlung in ein Blatt fällt, wird mehr absorbiert, und durch 
die höhere potentielle Energie im Blatt steigen der Dampfdruck im Blatt 
und hiermit das Dampfdruckgefälle im System Blatt zu Außenluft. 

Derartige Versuche hat aber bereits HABERLANDT (1898) unter- 
nommen. Er untersuchte die Transpiration von behaarten und der Haare 
beraubten Stachys lanata-Blättern im diffusen Licht und direkten Son- 
nenlicht. Im diffusen Licht transpirierten die haarlosen Blätter um 42% 
und im direkten Sonnenlicht um 209% mehr als das behaarte Blatt. 
Dieser Versuch von HABERLANDT beweist eindeutig die strahlungs- 
dämpfende Rolle von Haarüberzügen an Blättern. Will man lediglich 
den Transpirationswiderstandswert eines Haarbalges an einem Blatt 
bestimmen, so müßte man völlig im Dunkeln experimentieren. Arbeitet 
man dagegen im Licht, vor allem im direkten Sonnenlicht, so addiert man 
sozusagen den Effekt des Strahlungswiderstandes zum Transpirations- 
widerstand und gelangt zu viel zu hohen Werten des Transpirations- 
widerstandes. 

BAUMERT (1907) wies indirekt die strahlungsmindernde Wirkung von 
Haaren und cutinisierten Epidermen nach, indem er den Strahlungs- 
effekt bzw. die potentielle Energie von Blättern mit und ohne Haaren 
thermoelektrisch maß. Er spießte Blattstücke auf ein nadelförmiges 
Thermoelement oder brachte das Thermoelement zwischen zwei aufein- 
ander genähte Blattstücke. Ob seine Versuchsmethodik physikalisch 
einwandfrei war, vermögen wir nicht zu beurteilen, da BAUMERTSs Arbeit 
uns leider nicht erreichbar war. Die meisten beobachteten Blatt-Tem- 
peraturen scheinen uns aber durchaus plausibel. Bei einem Einfalls- 
winkel der Sonnenstrahlung von 45° auf die untersuchten Blätter fand 
er, im Vergleich zu den behaarten Blättern, bei den der Haare beraub- 
ten folgende Unterschiede in der Blatt-Temperatur: 


Planta Bd. 18. 48b 
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Centaurea candidissima 37,5%, 


Tussilago farfara 26,8%, 
Cydonia vulgaris 11,8%, 
Cryptanthus acaulis 11,1%, 
Tillandsia Gardneri 19,3% ?. 


Wenn BAUMERT Blätter umdrehte, die Sonnenstrahlung durch die 
Epidermis der Blattunterseite einfallen lieB, bekam er bei Ficus elastica, 
Ilex aquifolium um 30% höhere Temperaturen, als wenn er die Strahlung 
durch die Blattoberseite fallen ließ. Trotz der abfälligen Bemerkung von 
SEYBOLD halten wir die Untersuchungen von Baumert für sehr be- 
merkenswert. 

Die extremsten und daher interessantesten Strahlungsschutzein- 
richtungen finden wir an Wüstenpflanzen, z. B. in der mexikanischen 
Kakteen- und in der Kapflora. Der beste Kenner der Kapflora, Mar- 
LOTH, wies wiederholt auf das für Wüstenpflanzen charakter:stische Vor- 
kommen von Wachs-, Harz- und Haarüberzügen, sowie von lederartigen 
SproB- oder Blattepidermen hin und erklärt hierzu (1909): ,,Man hat die 
meisten dieser Besonderheiten fast nur mit dem Schutz gegen Trans- 
spiration in Verbindung gebracht, doch dürfte diese Erklärung in vielen 
Fällen nicht genügen.“ MARLOTHs Ansichten werden durch unsere Un- 
tersuchungen vollauf bestätigt, ebenso die Ansichten REINKES (1885) 
und WIEsNERs (1876). Bekannt sind die Mimikry-Arten der Kapflora. 
Da diese Mesembryanthemen gleichsam Steine nachahmen und sogar 
dieselbe Farbe wie ihre Umgebung aufweisen, wurde hier der Ausdruck 
Mimikry angewandt. Der Ausdruck ‚„Mimikry‘ ist für diese Pflanzen 
nicht glücklich, denn es liegt ihm ein anthropomorphistischer Ge- 
dankengang zugrunde. Wir dürfen diese Erscheinung nicht ohne wei- 
teres in Zusammenhang mit Schutzfärbung der Tiere bringen. Vielmehr 
muß die Mesembrianthemenmimikry rein strahlungsphysikalisch, als 
Streben nach Strahlungsgleichgewicht mit der Umgebung betrachtet 
werden. Die Pflanzen verwehren nicht allein der Sonnenstrahlung, son- 
dern auch der Strahlung ihrer Umgebung das Eindringen in ihre Assi- 
milationsorgane. Sie sind sozusagen auf die Strahlungsarten ihrer Um- 
gebung abgestimmt. MARLOTH sah mit Recht in der braunen Farbe vieler 
Kappflanzen ein ,,Schutzmittel gegen Insolation, um das Gewebe vor 
dem zerstörenden Einfluß allzu grellen Sonnenlichtes zu schützen.‘ 
Weiter weist MARLOTH darauf hin, daß kugelige Pflanzen der Namib, in 
Kultur genommen, bereits in Kapstadt sich zu Säulen strecken, ,,wenn 
sie noch so trocken gehalten werden“ (!). ,, Das am natürlichen Standort 
ockerfarbene Mesembryanthemum truncatum erzeugt in Kapstadt nur 
grüne Blätter, und viele andere in der Natur mißfarbige Arten erzeugen 


| 1Die nur für eine konstante Ausgangstemperatur verwendbaren Angaben in % 
sind, obwohl wenig zweckmäßig, dem Original entnommen. 
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hier während des Winters (Regenzeit) frischgrüne Blätter.‘ Weiter be- 
richtet MARLOTH, daß ihm eine Menge Wüstenpflanzen durch Sonnen- 
brand trotz Gießens zugrunde gingen, die er im Sommer vom Gewächs- 
haus ins Freie gebracht hatte (an die Nordseite des Gewächshauses). 
„Augenscheinlich hatte sich die Schutzwirkung der Epidermisschichten 
im Laufe des Winters zu weit abgeschwächt, sie waren verweichlicht 
worden.‘ 

Die anschaulichen Schilderungen MARLOTHs weisen mit aller Deut- 
lichkeit darauf hin, daß die Kapmesembryanthemen weniger wegen 
ihres sparsamen Wasserhaushaltes, als viel mehr dank ihrer ausgezeich- 
neten Strahlungsschutzeinrichtungen dem pflanzenfeindlichen Klima 
der Namib standhalten können. Sowie sie diese Strahlungsschutzein- 
richtungen weniger gut ausbilden oder verlieren, sind sie selbst trotz 
Gießens nicht mehr fähig, intensiver Strahlung standzuhalten. Mar- 
LOTH gruppiert die von ihm in der Kapflora beobachteten Sondertypen 
von Strahlungsschutzeinrichtungen folgendermaßen: 

1. Blätter werden durch häutige Stipulargebilde überragt und be- 
deckt. 

2. Die jungen Blätter sind fleischig und frisch grün wie bei Gruppe 1, 
besitzen aber keine Nebenblätter, sondern werden von den vertrockneten 
pergamentartigen Hautresten der alten Blätter, welche sie wie Scheiden 
umgeben, gegen intensive Bestrahlung geschützt. 

3. Fensterblätter. 

4. Cystolithenartige Bildungen in der Epidermis, welche durch Gerb- 
stoff gefärbt sind, stark lichtbrechend, so daß das von oben eintretende 
Licht noch besonders gut zerstreut wird (Mes. truncatellum HAWORTH). 


Eine Pflanzengruppierung nach strahlungsklimatischen 
Gesichtspunkten. 

Durch neuere ökologische Arbeiten, besonders durch diejenigen von 
STOCKER, wurde gezeigt, daß mit der sogenannten ,,xerophilen Blatt- 
struktur‘ der klassischen Pflanze ngeographie, den ‚‚xeromorphen 
Merkmalen‘ nicht immer unbedingt, wie man bis dahin angenommen 
hatte, eine Transpirationseinschränkung verbunden ist. STOCKER 
brachte z. B. den Beweis, daß die auf „physiologisch trockenem Boden“ 
wachsenden Hochmoorpflanzen unter gleichen Bedingungen durchaus 
ebensogut zu transpirieren vermögen wie sogenannte „Mesophyten‘. 
Schon dadurch sind die Begriffe Xerophyten, Mesophyten, Hygrophyten 
nicht mehr klar umrissen. Nach unserer Auffassung ist es nicht richtig, 
den Schwerpunkt der Einteilung nach trocken und feucht zu verlegen. 
Ordnen wir nach morphologisch-physiologischen Gesichtspunkten die 
Pflanzen, so ist bei der Frage nach Ursache und Wirkung der Schwer- 
punkt in erster Linie auf die Strahlung zu legen. 
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Wir schlagen daher folgende Einteilung vor: 

I. Polyaktinophyten! = Pflanzen strahlungsintensiver Klimate, 

II. Mesoaktinophyten = » in Klimaten mittlerer Strahlungsintensität, 

III. Oligeaktinophyten = »  Strahlungsextensiver Klimate. 

Jede dieser drei Gruppen kann wiederum 1. xerotope, 2. mesotope, 
3. hygrotope Pflanzen haben, ebenso wie die gleiche Pflanze besondere 
Typen, vererbbarer und nicht vererbbarer Art, als Anpassungsformen 
bei verandertem Standort auszubilden vermag. 

Weiter ist zu dieser Einteilung zu bemerken, daß strahlungsintensive 
Standorte durchaus nicht einem strahlungsintensiven Makroklima, also 
Tropen und Subtropen angehören müssen, sondern daß sie Mikroklimaten 
angehören können, die in Makroklimaten der gemäßigten Zone liegen. 

Beispiele für die Eingruppierung von Pflanzen in die drei Gruppen: 
Polyaktinophyten 1. xerotop: Cephalocereus senilis, Leontopodium alpinum. 

2. mesotop: Ficus elastica, Gossypium herbaceum. 

3. hygrotop: Victoria regia, Copernicia cerifera. 
Mesoaktinophyten 1. xerotop: Pinus silvestris, Picea excelsa, Calluna vulgaris. 

2. mesotop: Malus communis, Prunus persica. 

3. hygrotop: Cirsium oleraceum, Heracleum Sphondylium. 
Oligoaktinophyten 1. xerotop: Epiphyllum spe:., Rhipsalis spec. 

2. mesotop: Fittonia spec., Tradescantia spec., Asarum euro- 

eum. 

3. hygrotop: Galium A parine, Phegopteris spec. 

Für as Strahlungsklima eines Standortes spielen außer der direkten 
Sonnenstrahlung auch die diffuse Himmelsstrahlung, vor allem aber die 
Bodenrückstrahlung eine große, oft ausschlaggebende Rolle. In der 
Arbeit „Pflanzen unter dem Einfluß verschiedener Strahlungsinten- 
sitäten‘ (Lit. 25) sowohl wie in der „Kompaßpflanzenarbeit‘‘ (Lit. 49) 
ist der Beweis angetreten, daß für die mehr oder weniger intensive Wir- 
kung der Strahlung auf Pflanzen oft Mikroklimate allerkleinsten Aus- 
maßes Ausschlag gebend sind. Ebenso ist darauf hinzuweisen, daß man 
makroklimatisch bei ‚extensivem Strahlungsklima‘“ zunächst an ark- 
tische und subarktische Gebiete denkt. Strahlungsextensive Standorte 
gibt es aber auch auf dem Boden des tropischen Urwaldes. Analog dazu 


1 Wir bilden absichtlich nicht den Ausdruck „polyaktinomorphe Pflanzen“, 
weil nicht allen Polyaktinophyten ein gemeinsames Bauschema ihrer Assimila- 
tionsorgane eigen ist, das man als „polyaktinomorph‘‘ bezeichnen könnte. Ein 
Teil der Polyaktinophyten, sowohl nasser wie trockener Standorte, besitzt aus- 
geprägte Strahlungsschutzeinrichtungen in Form von Wachs-, Haarüberzügen, 
%erdickten Epidermen usw. Ein Teil entbehrt derartiger Strahlungsabwehrein- 
richtungen und besitzt Blatter wie Gruppe IT? und III2, welche aber durch Verti- 
kalstellung oder Variationsbewegungen zu große Strahlungsumsetzungen ver- 
meiden. Ein dritter Teil endlich vermag bei ausreichender Wasserversorgung 
durch Wasserdampfabgabe seinen Energiehaushalt ohne besondere Strahlungs- 
schutzeinrichtungen wirksam zu regeln. 
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gibt es im arktischen Klima des Hochgebirges für Pflanzen an stark be- 
sonnten Felsen strahlungsintensive Standorte. 

Wollte man allgemein dicke, lederartig-derbe Blätter vom Blattbau- 
typus der Hochmoor- oder Mangrovenpflanzen als xeromorph oder 
xerophytisch bezeichnen, so wäre der größte Teil wenigstens der Bäume 
feuchter Tropenwälder aller Erdteile ,,xeromorph‘ gebaut (siehe auch 
Miyosxi). Dieser Ausdruck auf Pflanzen der feuchten Tropen ange- 
wandt ist aber in Anbetracht der hohen Regenmengen und der für diese 
Gegenden charakteristischen, ständig hohen Luftfeuchtigkeit ein 
Nonsens! 

Rein strahlungsphysikalisch betrachtet, ist es verständlich, daß 
Blätter von Pflanzen feuchtheißer Tropen ,,xeromorph“ im Sinne der 
klassischen Pflanzengeographie oder polyaktinophytisch in unserem 
Sinne gebaut sein müssen, also Strahlungsschutzeinrichtungen mannig- 

-faltigster Art besitzen, denn gerade bei geringer Verdunstungsmöglich- 
keit infolge geringen Dampfdruckgefälles zwischen den Systemen Blatt- 
Luft läuft ein Blatt, wenn es die auffallende Strahlung ohne Schwächung 
in das Blatt einfallen lassen und größtenteils absorbieren würde, Gefahr, 
überhitzt zu werden. 

Bei genau denselben Strahlungsintensitäten wird ein Blatt bei 
größerer Verdunstungsmöglichkeit höhere Strahlungsmengen vertragen 
können als bei wasserdampfgesättigter Luft. Es braucht also gar nicht 
wunderzunehmen, wenn Pflanzen, die direkt im Wasser stehen, wie 
Mangrovenpflanzen oder Hochmoorpflanzen, verdickte Cuticula, cutini- 
sierte Blattepidermen, starke Wachsbeläge usw. an den Blättern auf- 
weisen. Diese Einrichtungen sind eben in erster Linie als Strahlungs- 
schutz wirksam. Die Wasserzufuhrerschwerung durch hohe osmotische 
Widerstände soll gar nicht bezweifelt werden. Es darf in diesem Zu- 
sammenhange auf eine menschliche Analogie hingewiesen werden. Be- 
kanntlich fühlt sich der Europäer als Mensch aus Strahlungsklimaten 
mittlerer Intensitäten in ariden Tropen viel wohler als in den feuchten 
Tropen, trotzdem die Lufttemperaturen in ersteren bedeutend höher 
sind. In den ariden Tropen kann die Haut durch das größere Dampf- 
druckgefälle ständig abgekühlt werden, in feuchten Tropen ist eine Haut- 
abkühlung durch Verdunstung nur in sehr geringem Grade möglich. 

Um das Auftreten von Strahlungsschutzvorrichtungen zu studieren, 
genügt, wie SCHANDERL nachwies, bereits ein Strahlungsklima auf klein- 
stem Raum in Mitteleuropa. Baut man eine 8seitige Pyramide und be- 
pflanzt die einzelnen Seiten mit Lactuca Scariola, so tritt auf den SE-, 
S-, SW- und W-Seiten infolge intensiveren Strahlungsmikroklimas an 
Lactuca Scariola-Blättern deutlich sichtbare Wachsbereifung auf; an den 
Pflanzen der strahlungsärmeren Seiten aber nicht. 
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Zusammenfassung. 

1. Ein für meteorologische Zwecke gebautes Linkesches Aktinometer 
wurde so umgebaut, daß es für Messungen der Strahlungsdurchlässigkeit 
von Blättern, Blattschichten und Epidermen geeignet war. 

2. Alle hier mitgeteilten Messungen wurden mit natürlicher, d. h. 
mit Sonnenstrahlung ausgeführt. 

3. Ein paralleles Strahlenbündel wird beim Durchgang durch ein 
Laubblatt, selbst durch ein sehr dünnes wie das von Adiantum cuneatum, 
fast vollständig zerstreut, so daß die an der Blattunterseite ausfallende 
Strahlung zu 99—100% eine diffuse ist. 

4. FurLanıs Strahlungsdurchlässigkeitsmessungen an Laubblättern 
sind deswegen absolut falsch, weil er die große Streuwirkung der Blätter 
nicht berücksichtigte, die strahlungsabsorbierende Fläche seiner Appara- 
tur viel zu weit von den Blattunterseiten entfernt war. 

5. Es werden die Meßergebnisse, soweit sie vergleichbar sind, mit 
denen von DETLEFSEN, LINSBAUER, BROWN u. EscoMBE, PURIEWITSCH, 
KNUcHEL, URSPRUNG, POKROWSKI, FURLANI und SEYBOLD verglichen. 
Übereinstimmend mit SEYBOLD erachten wir die von Brown u. Es- 
COMBE, teilweise auch die von PURIEWITSCH gefundenen Werte als viel zu 
hoch. Die von DETLEFSEN und FURLANI dagegen schalten als viel zu 
niedrig aus. Auch die Angaben über Durchlässigkeit von photographisch 
wirksamer Strahlung von SEYBOLD erscheinen uns als zu niedrig. Unsere 
(vergleichbaren) Ergebnisse stimmen sehr gut mit denen von LINSBAUER, 
KNUCHEL, URSPRUNG und POKROWSKI überein. 

6. Wie alle diesbezüglichen Untersucher fanden auch wir, daß die 
Durchlässigkeit grüner Blätter für die kurzwellige Komponente der 
Sonnenstrahlung bedeutend geringer ist als für die langwellige. 

7. An buntpanaschierten Blättern ist die Strahlungsabsorption der 
grünen Stellen die größere, nicht die der chlorophylifreien, roten, wie 
man aus den irrtümlichen Befunden FurLanıs schließen könnte. 

8. Der Einfluß der Chloroplastenstellung und Assimilationsprodukte 
(Stärke) wurde quantitativ festgestellt. Innerhalb 10—40 Min. kann 
durch Profilstellung der Chloroplasten die Strahlungsdurchlässigkeit bis 
zu 40% der vorherigen zunehmen. Am stärksten wird die kurzwellige 
Komponente der Sonnenstrahlung durch die Profilstellung der Chloro- 
plasten beeinflußt, sie nahm in unseren Versuchen mit Tradescantia 
viridis bis zu 200% der vorherigen zu. Die STaAHLsche Auffassung der 
Chloroplastenprofilstellung als eines Selbstschutzes des Chlorophylls vor 
übermäßiger Energieabsorption halten wir für voll gerechtfertigt. 

9. Es wird nachgewiesen, daß bei ein und demselben Blatt innerhalb 
relativ kurzer Zeit die Strahlungsdurchlässigkeit nicht nur durch die Be- 
weglichkeit der Chloroplasten, sondern auch durch die Produkte der CO;- 
Assimilation (Stärke) erheblichen Schwankungen unterworfen ist. 
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10. Eine Bestimmung des Extinktionskoeffizienten des Chlorophylls 
durch Vergleich der Strahlungsdurchlässigkeiten einer weißen und 
grünen Stelle panaschierter Blätter, wie es BROWN u. EscoMBE getan 
haben, ist schlechterdings unmöglich. Bei dieser Methode kommen ganz 
unwahrscheinlich niedrige Werte heraus, weil die Totalreflexion an den 
lufterfüllten Zellen weißer Blätter nicht berücksichtigt ist. Es wird eine 
andere Methode zur Bestimmung des Absorptionsvermögens des leben- 
den Chlorophylls angegeben. 

11. Die Messung der Strahlungsdurchlässigkeit von Blattepidermen 
ergab Maximalwerte bis zu 98% bei Schattenpflanzen und Minimalwerte 
von 15—25% bei Hochgebirgs- und Wüstenpflanzen. Bei Pflanzen 
strahlungsintensiver Makro- und Mikroklimate wird bereits durch die 
Epidermis allein ein paralleles Strahlenbündel beim Durchgang fast voll- 
ständig zerstreut, so daß ins Blatt selbst nur diffuse Strahlung gelangt. 
Nur bei Pflanzen strahlungsarmer Standorte kann die reguläre Durch- 
lässigkeit die diffuse überwiegen. 

12. Es wurde der Einfluß von Wachsauflagen und Haarbälgen der 
Epidermis quantitativ festgelegt. Durch Wegnehmen des Wachses kann 
die Strahlungsdurchlässigkeit einer Blattepidermis um das Mehrfache zu- 
nehmen. Stark cutinisierten Epidermiswänden, mit Anthocyan erfüllten 
Epidermiszellen, dichten Wachsbelägen und Haarbälgen kommt auch 
eine mehr oder minder ausgeprägte Filterwirkung zu, indem meist die 
Durchlässigkeit für die kurzwellige Komponente der Sonnenstrahlung 
stärker geschwächt wird als die für die langwellige Komponente. 

13. Es ist auffallend, daß hauptsächlich fleischige Früchte, suk- 
kulente Blätter und Sprosse mit Wachsbelägen ausgezeichnet sind. 
Durch ihre höhere Energiekapazität werden sie Gefahr laufen, viel eher 
sich zu überhitzen als dünne flächenförmige Pflanzenorgane. Durch 
die Wachsbeläge wird die auffallende Strahlung fast völlig zerstreut und 
somit ihre Durchdringungsfähigkeit stark gemindert. 

14. Eine transpirationsmindernde Wirkung wird den Wachsbelägen 
usw. durchaus nicht abgesprochen, sondern nur betont, daß das Primäre 
und für die Pflanze Wichtigere ihre strahlungsdämpfende Wirkung ist. 

15. Den lufterfüllten Interzellularen und sogenannten Atemhöhlen 
gewisser Schwammparenchyme kommt eine strahlungsphysikalische 
Wirkung zu. Es wird nach bekannten Brechungsgesetzen an den Grenz- 
flächen dieser Lufträume die dort auffallende Strahlung total reflektiert. 
Die Interzellularreflexion ist bei manchen Blättern so stark, daß der Be- 
trag der in Einfallsrichtung wieder aus dem Blatt zurückgeworfenen 
Strahlung sehr anschaulich demonstriert werden kann, indem man in 
derartigen Blättern teilweise die Lufträume mit Wasser ausfüllt. Die mit 
Wasser durchtränkten Stellen heben sich auf dunklem Untergund durch 
auffallend dunklere Färbung von dem umgebenden lufthaltigen Blatt- 
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parenchym ab. In derartigen Blättern wird also das Palissaden - 
parenchym von oben und von unten durchleuchtet. 

16. Auch durch Wachsbeläge und Haarbälge an Blattunterseiten kann 
soviel Strahlung in das Blattinnere zurückgeworfen werden, daß dieser 
Betrag sicherlich für den Energiehaushalt des betreffenden Blattes in 
Rechnung fällt. 

17. Es wird der Beweis erbracht, daß die subepidermalen Bastbündel 
gewisser Palmenblätter, welche bisher lediglich als Festigungsgewebe 
aufgefaßt wurden, außerdem noch im Dienste der Lichtversorgung der 
Assimilationsparenchyme dieser Blätter stehen, als Lichtschächte und 
Lichtverteiler angesehen werden müssen. 

18. Es wird vorgeschlagen, der Einteilung: Xero-, Meso- und Hygro- 
topen die Sammelbezeichnungen: Poly-, Meso- und Oligoaktinophyten 
überzuordnen und die ersteren Bezeichnungen nicht physiologisch- 
anatomisch, sondern lediglich in Bezug auf die Wasserverhältnisse der 
Pflanzenstandorte anzuwenden. 

Dem Leiter des Instituts für Klimaforschung in Trier, Herrn Dr. O. W. Kess- 
LER, möchten wir auch an dieser Stelle für die Förderung und Unterstützung, 
welche er dieser Arbeit durch bereitwillige Überlassung des Instrumentariums des 
Instituts angedeihen ließ, aufrichtig danken. Pflanzenmaterial stellten uns um- 
sonst zur Verfügung: die Kakteengärtnerei Fr. A. HAAGE jun. in Erfurt, die Gärt- 
nerei Gebr. LAMBERT in Trier, die Herren Gartenoberinspektor JOHANNES NIEHUS 
in Würzburg, Musikdirektor Max KAEMPFERT in Solothurn, Prof. Dr. Cart Fıe- 
BRIG in Asuncion und Farmer STEPHAN SCHANDERL in Atyrä (Paraguay). Allen 
diesen Genannten sprechen wir auch hier unseren aufrichtigsten Dank aus. Der 
Erstgenannte von uns ist auch Herrn Prof. Dr. Kart KROEMER, Vorsteher der 
Pflanzenphysiologischen Versuchsstation in Geisenheim a. Rhein, für sein großes 
Interesse und Entgegenkommen zu Dank verpflichtet, ohne das die Arbeit weit 
später zur Veröffentlichung gekommen wäre. 
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EIN BEITRAG ZUR FRAGE DER DUALITÄT DER BESTANDTEILE 
DES BASTARDKERNES. 


Von 
G. KATTERMANN. 
Mit 11 Textabbildungen und Tafel II und Iii. 
(Eingegangen am 28. Oktober 1932.) 


Einleitung. 

In anregender Weise ist erstmals durch BLEIER (2, 3) die Möglichkeit 
bei den Gattungskreuzungen des Getreides erörtert worden, daß sich die 
entstehende Heterogenität der Kerne besonders in der ersten Generation 
vor und bei den Reifeteilungen auch noch anders äußern könne als ledig- 
lich in geringer Affinität der Chromosomen und entsprechend verbreite- 
ter Nichtpaarung. Es wurde die Vermutung ausgesprochen, daß auch 
die spindelbildenden Bestandteile des Bastardkernes trotz scheinbarer 
Homogenität eine gewisse, durch ihre Abstammung begründete Selb- 
ständigkeit bewahren. Diese Spezifität sollte sich dann unter geeigneten 
Bedingungen auch sichtbar als Entmischung der elterlichen Anteile des 
Bastardkernes äußern. Um diese Mutmaßung durch entsprechende Be- 
obachtungstatsachen zu belegen und gleichzeitig ihre Richtigkeit zu be- 
weisen, suchte BLEIER ,,von Beginn der Prophase an systematisch nach 
allen Anzeichen, aus denen auf eine Dualität des Kernes geschlossen wer- 
den kann“ (3, S. 87). 

GroBes Interesse weckten nun in mir die ersten auf Weizen-Roggen- 
bastarde bezüglichen Abbildungen der Arbeit BLEIERs (Abb. 1—3), da 
ich selbst bei etwas anderem Material vom Normalen abweichende Pollen- 
mutterzellen gefunden hatte und kurz beschreiben konnte (11), denen 
eine gewisse Ähnlichkeit mit den von BLEIER beschriebenen Fällen von 
Kerndimorphismus nicht abzusprechen ist. An jener Stelle (S. 435437) 
habe ich bereits die Vermutung ausgesprochen, daß ein großer Teil der 
Zellen mit abnormem Kernbestand durch Cytomixis entstanden sein 
könnte, ohne damit allerdings von vornherein auszuschließen, daß 
auch noch andere Erklärungen in Frage kämen. Meine Beobachtungen 
wurden dann auf die im folgenden erwähnten F,- und ,,F,‘‘- Pflanzen 
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aus künstlicher Bastardierung von Weizen und Roggen ausgedehnt, also 
auf genetisch ähnliches Pflanzenmaterial, wie es BLEIER vorgelegen 
hatte, vor allem mit der Absicht, der Entstehung der veränderten Zellen 
nachzugehen. Über die Ergebnisse, die nicht ohne weiteres geeignet 
sind, die Dualität des Bastardkernes im Sinne BLEIERs zu bestätigen. 
soll anschließend berichtet werden. 


Arbeitsweise. 


Eine kurze Bemerkung über die Herstellung von Präparaten sei 
vorausgeschickt. 

Ich verwendete in Carnoy fixiertes und in 70%igem Alkohol aufbewahrtes 
Material, das mit Karmineisenessigsäure gefärbt wurde. Die Methodik lehnt sich 
an frühere Angaben darüber an (11). Doch wird jetzt das Eisen in einem Tropfen 
kalter Karminessigsäure, der sich auf einem Objektträger befindet, gelöst, bis 
diese einen violetten Ton bekommt. Dann wird die zu färbende Anthere ein- 
gebracht und mit einem Deckgläschen überdeckt. Nun drückt man leicht, damit 
die Pollenmutterzellen aus dem Anthereninnern austreten. Um das Ausquetschen 
des Anthereninhalts zu erleichtern, kann man den Staubbeutel vorher auch quer 
durchschneiden. Unter dem Mikroskop wird die Färbung, die sofort beginnt, 
kontrolliert. Hat diese die gewünschte Intensiät erreicht, dann wird über dem 
Sparflämmchen eines Bunsenbrenners vorsichtig einige Augenblicke erwärmt. 
Dadurch tritt infolge Quellung eine Aufhellung des Cytoplasmas in den Pollen- 
mutterzellen und natürlich auch in anderen Geweben ein, während das Chromatin 
der Kerne sowie Chromosomen ihre Farbintensität behalten, so daß sie meist 
ausgezeichnet gefärbt aus einem fast ungefärbten Grund hervortreten. Frisch 
fixiertes Material, aus Carnoy direkt in die Färbeflüssigkeit übertragen, ist in der 
Regel stärkerer Quellung ausgesetzt als solches, das längere Zeit eine Härtung 
im Alkohol erfahren hat. Die Quellung des Plasmas wird bei zu frischem Material 
und zu plötzlicher, starker und langer Erhitzung zur Sprengung der starken Zell- 
wände der Pollenmutterzellen führen. Selbst dann bleibt aber die Lage der 
Chromosomen zueinander nahezu unverändert. Bei entsprechend vorsichtiger 
Arbeit und längerer Erfahrung können die Mängel der Methode leicht vermieden 
werden. 


Zuweilen gelingt es, den Anthereninhalt durch vorsichtiges Quetschen 
— ohne Verrücken des Deckglases — ziemlich unversehrt herauszu- 
bringen, besonders solange die Pollenmutterzellen, wie z. B. während der 
Prophasestadien, noch fest verbunden sind. Solche Präparate haben 
einen gewaltigen Vorteil gegenüber Mikrotomschnitten; denn der or- 
ganische Zusammenhang der Zellen bleibt auf große Strecken hin voll- 
kommen gewahrt. Außerdem ist jede Zelle unverletzt im Gegensatz 
zu Mikrotomschnitten, in welchen stets mehr oder minder viele Zellen 
vom Messer getroffen werden. Die Quetschpräparate sind also für die 
vorliegenden Untersuchungen von großem Vorteil und haben nicht zu- 
letzt die Beurteilung meiner Beobachtungen erleichtert. 

Die Weiterbehandlung der Präparate nach vollendeter Färbung ist einfach. 


Man saugt mittels Filterpapier reine 40%ige Essigsäure durch, kann eventuell die 
Zellen durch leichten Druck auf das Deckgläschen noch weiter ausbreiten (be- 
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sonders wenn Chromosomenzählung beabsichtigt ist) und läßt dann so viel Essig- 
säure verdunsten, daß die zwischen Objektträger und Deckgläschen befindliche 
Essigsäureschicht möglichst dünn wird. Die Entfernung des überschüssigen Farb- 
stoffes wurde notwendig, weil sonst nachträgliche Überfärbung eintrat, die auch 
vor dem Plasma nicht Halt machte. Schließlich umrandet man das Deckglas mit 
geschmolzener Vaseline und überzieht den Vaselinrand noch mit Wachs. Auf 
diese Weise hergestellte Präparate befinden sich jetzt noch nach fast einem Jahr 
in guter Verfassung, während bei der früher angewendeten Abdichtung mit Wachs 
allein ein Vertrocknen der Präparate nicht zu verhindern war. Durch Zugabe von 
Essigsäure ohne Karmin tritt allerdings eine leichte Abnahme der Farbintensität 
des Chromatins ein, und auch die Einbettung in Essigsäure führt bei älteren Prä- 
paraten zu einer weiteren Quellung des Plasmas und dadurch zu einer Vergröße- 
rung der Pollenmutterzellen. Von der Quellung werden auch die Chromosomen 
in allerdings geringerem Grade betroffen. 


Das Material. 

Bezüglich des Pflanzenmaterials, das zum Teil später an anderem 
Ort scwohl in cytologischer als auch in genetischer Hinsicht genauer be- 
schrieben werden wird, soll nur das hier Notwendige gesagt werden. 

1. Die als XS Nr. 1 bezeichnete Pflanze stammt aus der Rückkreuzung eines 
Bastardes zwischen Triticum vulgare var. ferrugineum (Rekord Nr. 844) x Secale 
cereale mit Roggen (kurzstrohige Weihenst. Winterform), kann also als ,,F;- 
Pflanze‘ bezeichnet werden. Sie besaß 2 n = 35 Chromosomen. Auch XIS und 
IXSNr.1 sind ,,F,“-Pflanzen, die sich beide auf die Kreuzung 7’. vulgare var. 
erythrospermum (Trigo 38 Ma) x Secale cereale (kurzstrohige Weihenst. Winter- 
form) zurückführen lassen, aber von zwei verschiedenen F,-Pflanzen durch Be- 

Tabelle 1. 
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schaft. In Frage kommen fast ausschlieBlich vulgare-Formen, was auch aus den 
Chromosomenzahlen hervorgehen dürfte. 


Planta Bd. 18. 49 
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stäubung mit Pollen der Muttersorte — Trigo 38 Ma — gewonnen wurden. Die 
Chromosomenzahlen lauten 2 n = 39 bzw. 49. 

2. Die an zweiter Stelle berücksichtigten Objekte sind F,-Bastarde aus dem 
Jahre 1931, deren Mutter Triticum vulgare albidum mit blauer Aleuronschicht 
(2 1,1) — diese Sorte ist an anderem Ort genauer beschrieben worden (11) — 
und deren Vater Secale cereale ist. 

3. Schließlich wurden die Untersuchungen auch auf die ,,F,‘ der eben er- 
wähnten Bastarde ausgedehnt. Das Studium ist zur Zeit bei den in vorstehender 
Tabelle 1 mit Bezeichnung, Abstammung und Diploidsatz der Chromosomen an- 
geführten Pflanzen abgeschlossen. Die bisherigen Ergebnisse bei dieser dritten 
Gruppe sind, wie man sehen wird, umfangreich genug und bestätigen außerdem 
das bereits Festgestellte, so daß es mir nicht notwendig erschien, noch bei wei- 
teren Pflanzen Resultate abzuwarten. 


Die Beobachtungen. 

1. XS-Pflanz Nr. 1. Erste Fixierung am 22. VIII. 1931. 

Präparat 11. Die Pollenmutterzellen befanden sich vorwiegend in 
zentripetaler Phase oder Metaphase der ersten Reifeteilung. In einer 
Pollenmutterzelle war neben dem vollen normal beschaffenen Chromo- 
somenbestand — 8,, + 19, = 35 — über- 
zähliges Chromatin festzustellen (Text- 
abb. 1). Und zwar war als überzählig 
ein in Prophase befindliches kernartiges 
Gebilde zu erkennen. Außerdem zeigten 
sich zwei fast kugelige Körper aus Chro- 
matin mit alveolarer, ruhekernartiger 
Struktur. Schließlich fand sich ein klei- 
nes Chromatinknäuel, das in Konsistenz 
und Farbintensität mit Metaphasechro- 
mosomen übereinzustimmen schien. Der 
Faden dieses Knäuels hielt bezüglich sei- 
nes Durchmessers die Mitte zwischen Me- 
7 Teilstrich = 0 u taphasechromosomen und den pachytän- 


Textabb. 1. P.M.Z. eines Weizen-Roggen- ähnlichen Fäden des zuerst erwähnten 
bastardes aus ,,F2“ (X SPfl.2) in zentri- N nk 

petaler Phase I mit 8,, + 19, — 35 Chromo. Nebenkernes. 

somen und vier überzähligen, morpho- Ich entdeckte dann noch zwei weitere 


ean diet ner" Pollenmutterzellen in ähnlicher Verfas- 
sung. Wichtig war auch hier, daß neben dem an sich vollständigen Chro- 
mosomenbestand, der sich hier in M, bzw. früher A, befand, Chromatin- 
gebilde auftraten, die sich in einem sichtlich anderen, offenbar jiingeren 
Entwicklungsstadium befanden als die Chromosomen des Hauptkernes. 
Die erwahnten Fille finden wir in den Textabb. 2—3 und den einen auch 
noch in Abb. 1 der Tafel photographisch wiedergegeben ?. 

1 Präparat 1 wurde genau wie auch alle folgenden Präparate nach irgendwie 


abweichenden Poll tterzellen mit Hilfe des Kreuztisches durchsucht. 
2 Textabb. 2 und Abb. 1 der Tafel sind identisch. 
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Das überflüssige Chromatinfadengeflecht in Textabb. 2 ist ausge- 
sprochen prophasisch und kann mit dem Aussehen von Chromosomen im 
Pachynema verglichen werden. Peripher ragen auch zwei freie Enden 
aus diesem Knäuel hervor. Weit mehr dem metaphasischen Zustand von 
Chromosomen ist der überzählige Chromatinkomplex in Textbb. 3 an- 
geglichen. Indes besteht eine deutliche Differenz gegenüber dem ,,recht- 
mäßigen‘‘ Chromosomenbestand dieser Pollenmutterzelle, der bereits 
in die Anaphase eingetreten ist. Die aus dem Knoten hervorragenden, 
gut erkennbaren Chromatinbänder erinnern wegen ihrer Dimensionen 
etwas mehr an somatische Chromosomen als an heterotypische. In der 
Nähe des Aquators der heterotypischen Kernteilungsfigur ist eine 








1 Teilstrich =70 14 7 Teilstrich=10 1 


Textabb. 2. P.M.Z. eines Weizen - Roggen- Textabb. 3. P.M.Z. der gleichen Pflanze wie 
bastardes aus ,,F2‘‘ (X S Pfl. 2) in Metaphase I vorher in M; mit 8,,+24,=40. Fünf Chromo- 
mit 10,;+15,;=35 Chromosomen und tiber- somen (eines an der Form kenntlich XX) zuviel. 
zähligem Chromatin-Fadenknäuel in Prophase Links außerdem formell stärker abweichende 

(Pachynema). überzählige Chromatingruppen. Bei X Frag- 


mente von Chromosomen. 


Reihe kleinerer Chromatinkörper gelagert, die mit Chromosomen aus der 
Metaphase der zweiten Reifeteilung verglichen werden könnten. Einige 
sind zweifellos Fragmente. Das mit XX bezeichnete univalente Chronto- 
som, welches viel dünner ist als die meisten anderen, und vier andere 
Univalente dürften nicht zum normalen Bestand dieser Zelle gehören; 
denn der Chromosomensatz dieser Pflanze betrug sicher 2 n = 35. 

Kerngrundsubstanz ist hier infolge der angewendeten Technik so- 
wohl in den Hauptkernen wie auch in den Kleinkernen schwer vom 
Cytoplasma zu unterscheiden gewesen. Die Grundmasse, in der die 
Chromosomen liegen, sah hier ebenso homogen aus wie das Cytoplasma 
(siehe aber Bemerkungen 8. 764). 

Außer den angeführten drei Fällen wurden in Präparat 1 keine wei- 
teren Unregelmäßigkeiten beobachtet. 

Präparat 2. Die Pollenmutterzellen befanden sich im gleichen Ent- 

49* 
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wicklungsstadium wie im vorigen Präparat. Vorhandensein überflüs- 
sigen Chromatins war hier in fünf Fällen nachzuweisen. Da sich nichts 
Neues bot, habe ich mir Abbildungen erspart. 

Präparat 3. Die Mehrzahl der Pollenmutterzellen befand sich in 
spätem Diplonema- bzw. in frühem Diakinesestadium. In vier Fällen 
waren in einer Zelle neben den Hauptkernen noch kernartige Sonder- 
gebilde vorhanden (Tafel II, Abb. 2—5). 

Wesentlich ist zunächst wiederum eine deutliche Entwicklungs- 
differenz zwischen dem Chromatin der Hauptkerne und demjenigen der 
Nebenkerne. So befindet sich dieses z. B. in Abb. 2 im Hauptkern in 
Diakinese, im Nebenkern, der hier nicht deutlich isoliert liegt, dagegen 
erweckt der in ein lockeres Knäuel aufgewickelte Chromatinfaden den 
Eindruck, den wir vom Pachynema her gewohnt sind. Manchmal kann 
das Chromatin in den kernartigen Nebengebilden auch mehr amorph, 
z. B. körnig, jedenfalls nicht fädig beschaffen sein, so daß dann nicht 
ohne weiteres ein Vergleich mit einem Prophasestadium der Meiosis am 
Platze ist. Dies gilt z. B. schon für den Nebenkern in Abb. 3, sowie erst 
recht für das Chromatin in Abb. 5, das dem in Diakinese befindlichen 
Hauptkern wie eine Kappe angeschmiegt ist. 

Abb. 4 ist noch aus einem anderen Grunde beachtenswert ; denn hier 
sind zwei „teratologische‘‘ Pollenmutterzellen aus einem noch im natür- 
lichen Verband befindlichen Zellenkomplex festgehalten worden. Es ist 
ganz klar ersichtlich, daß die eine dieser Zellen, welche neben dem ihr 
normalerweise zukommenden Kern mehrere überzählige Chromatin- 
körper besitzt, zu der ihr angeschmiegten viel kleineren Nachbarzelle 
(Restzelle siehe unten) mit einem zwerghaften an die Wand verlagerten 
Kern in irgendeiner genetischen Beziehung steht. Es sieht so aus, als 
ob die überzähligen Chromatinkörper der größeren Zelle aus der benach- 
barten Zelle stammen. Augenblicklich besteht aber keine Brücke mehr 
zwischen den sich fast gegenüberstehenden auch morphologisch ähn- 
lichen Chromatinkörpern beider Zellen. Wann und auf welche Weise 
der Übertritt der Kernteile von der jetzt kleineren Zelle in die größere er- 
folgt sein kann, wird aus den weiter unten beschriebenen Beobachtungen 
klar werden. 

Präparat 4. Das Stadium des Chromatinzustandes in regelmäßigen 
Pollenmutterzellen war das gleiche wie in Präparat 3. Insgesamt wurden 
neun Pollenmutterzellen mit überzähligem Chromatin gefunden. 

Präparat 10. Hier wurden späte Prophasestadien mit Nebenkernen 
in fünf Fällen beobachtet. Außerdem zeigten sich zwei Zellen in Dia- 
kinese mit Nebenkernen und eine Zelle in zentripetaler Phase 1 mit der 
gleichen Abweichung. 

Präparat 7. Die meisten Pollenmutterzellen befanden sich in Dia- 
kinese. Das auffallende Vorhandensein zweier einkerniger Pollenmutter- 
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zellen, deren Kerne ein abweichendes Aussehen zeigten, weil sie in ihrer 
Entwicklung merklich nachhinkten, muß damit in Zusammenhang ge- 
bracht werden, daß sich bei einer Reihe anderer Zellen Nebenkerne fan- 
den. Wir haben es bei ersteren sehr wahrscheinlich mit Restzellen zu 
tun, die durch das Quetschen des Präparates von den mit überflüssigem 
Chromatin versehenen Pollenmutterzellen entfernt worden sind. 

Es ist selbstverständlich unmöglich gewesen, in den abweichenden 
Pollenmutterzellen der Präparate 3 und 4, 7 und 10 den Nachweis eines 
„Zuviel“ an Chromatin durch Chromosomenzählung zu führen. 

Präparat 5 und 6. Es war mir bei diesen Präparaten besonders gut 
gelungen, die Pollenmutterzellen in ihrem natürlichen Verband aus dem 
Anthereninneren herauszubekommen. An einzelnen Stellen des Zellen- 
verbandes fanden sich wieder abweichende Pollenmutterzellen, die neben 
dem gewöhnlichen prophasischen Hauptkern einen oder mehrere kern- 
artige Gebilde oder auch so etwas wie eine Kernausbuchtung (Abb. 6) 
enthielten. Und neben diesen Zellen konnte stets ein meist viel kleinerer 
Protoplast mit einem zusammengeballten, wenig strukturierten und in- 
tensiv gefärbten Kern erkannt werden, so wie dies Abb. 6 sehr deutlich 
zeigt. Die kleinere Zelle, die nunmehr stets ‚‚Restzelle‘‘ genannt werden 
soll, weil sie offenbar nach Abgabe eines Kernteiles an eine oder auch 
mehrere Nachbarzellen (siehe unten) übrigbleibt, kann, wie man es im 
Bilde sieht, durch das Fehlen der bekanntlich sonst sehr starken Zell- 
wand gekennzeichnet sein, ist es jedoch nicht in allen Fällen. Das 
überflüssige Chromatin in der einen Zelle, das hier in einer blasigen 
Ausbuchtung des großen Kernes zu liegen scheint, ist gegenüber dem 
Chromatin des am Ende des Diplonema befindlichen Hauptkernes etwas 
weniger in der Entwicklung zurück, als wir es gesehen haben, wenn sich 
der Hauptkern schon in der Diakinese oder sogar schon in der ersten 
Reifeteilung befand. Beachtenswert ist überdies, daß die größere der 
beiden abweichenden Zellen ein größeres Volumen besitzt als die um- 
gebenden unveränderten Zellen. 

Präparat 9. Die Pollenmutterzellen befanden sich zum größten Teil 
im Pachynema, insgesamt zwölf Zellen enthielten überzähliges Chroma- 
tin. Eine besonders charakteristische von diesen ist in Abb.7 fest- 
gehalten worden. Man sieht in dieser ovalen, völlig unverletzten Zelle 


1 In zwei nebeneinanderliegenden Pollenmutterzellen waren einmal außer den 
in Diakinese befindlichen Hauptkernen zwei einander gegenüberstehende kleine 
Karyomeren erkennbar. Ihre Gegenüberstellung sprach sehr dafür, daß für sie 
eine andere Entstehungsweise anzunehmen ist als bei den bisher beschriebenen 
Nebenkernen, nämlich eine Entstehung aus Nachzüglerchromosomen, die wahr- 
scheinlich bei der letzten Vermehrungsteilung einer generativen Zelle entstanden 
sind. Dieser Fall von Karyomerenbildung muß von den oben beschriebenen Bil- 
dern scharf unterschieden werden, denen eine derartige spiegelbildlich gleiche 
Gegenüberstellung vollkommen fehlt. 
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einen im Pachynema befindlichen Hauptkern und in dessen unmittel- 
barer Nachbarschaft, möglicherweise in einer Ausbuchtung, einige wei- 
tere im Pachynema befindliche Chromosomenfäden. (Es kommen auch 
Fälle vor, in welchen solche Chromatinfäden völlig isoliert vom Haupt- 
kern liegen.) Besonders muß hier darauf aufmerksam gemacht werden, 
daß ein Entwicklungsunterschied zwischen den beiden Chromatin- 
komplexen nicht festgestellt werden kann. In je frühere Prophasestadien 
wir also kommen, desto engere Übereinstimmung besteht zwischen dem 
Chromatin der Hauptkerne und demjenigen der Nebenkerne bzw. Kern- 
ausbuchtungen. 

Präparat 8. Das Stadium der Kernentwicklung der normalen Pollen- 
mutterzellen befand sich zwischen Zygonema und Pachynema. Hier ließ 
sich nun in weiter Verbreitung die in der Literatur! schon oft erwähnte 
Erscheinung der Cytomixis (Tafel III, Abb. 8) beobachten, von der z. B. 
in dieser Anthere 43 Pollenmutterzellen betroffen waren. Alle iibrigen 
Pollenmutterzellen zeigten keine Besonderheiten. Das Ubertreten von 
Kernmaterial hatte an ganz verschiedenen Stellen des Pollenmutter- 
zellenverbandes, der im Präparat noch auf große Strecken hin intakt 
war, stattgefunden. Auch die Richtung der Kernübertritte war nicht 
einheitlich. Oft gelangten von einer Pollenmutterzelle aus Kernanteile 
desselben Prophasekernes in zwei (Abb. 8 cer Tafel) oder drei benach- 
barte Pollenmutterzellen, gelegentlich auch auf mehreren Wegen durch 
die Zellwand in eine benachbarte Zelle. Es steht fest, daß sowohl Chro- 
matin wie auch Kerngrundsubstanz an der Wanderung beteiligt sind. 
Ich halte es sogar nicht für ausgeschlossen, daß hier und da Cytoplasma 
mitgerissen wird. Denn es ist auffallend, wie schon im Augenblick der 
Kernwanderung die ‚„empfangenden‘ Zellen merklich größere Dimen- 
sionen besitzen, und wie oft von den „gebenden‘ Pollenmutterzellen nur 
ein relativ kärglicher Rest übrigbleibt (z. B. auch in den Abb. 6, 7 der 
Tafel und Textabb. 4). In vereinzelten Fällen vermag sogar der Nucle- 
olus mit in eine benachbarte Zelle überzutreten (Abb. 7 der Tafel). 
In der Regel sieht man ihn aber in der Restzeile bleiben, z. B. sehr deut- 
lich in den Abb. 4 und 6. 

Nach dem Aussehen des Chromatins zu urteilen, scheint die Indi- 
vidualität der Chromatinfäden beim Übertritt aus einer Zelle in die an- 
dere nicht unbedingt verloren zu gehen. Sonst wäre ja auch die Bildung 
von Nebenkernen in späteren Stadien nicht gut denkbar. Es ist in Text- 
abb. 4 dargestellt, daß sich diese Fäden, welche an der Schlupfstelle zu 
einem dichten Bündel zusammengelagert sind, nach dem Inneren der 
empfangenden Zelle zu pinienförmig oder bukettartig auflockern und dabei 
mehr oder minder viele Schleifen bilden, kurz, eine Form annehmen, wie 
sie Chromatinfäden eines unberührten Hauptkernes in dieser Zeit auch 


1 Stellenangaben weiter unten. 
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besitzen. Bei größerem Widerstand kann sich das Fadenbündel so ein- 
rollen wie in Textabb. 4 links. Kerngrundsubstanz tritt, wie bereits ge- 
sagt, gleichzeitig mit dem Chromatin über und lagert sich dem Chromo- 
sombukett in unregelmäßig begrenzten Hohlräumen vor (Textabb. 4 
und Bild 8 der Tafel). In meinen Präparaten unterscheidet sich die Kern- 
grundsubstanz, die bekanntlich als spindelliefernder Bestandteil des 
Kernes angesehen wird, oftmals von dem Cytoplasma dadurch, daß sich 
in letzterem sehr feine, etwas dunkler gefärbte Gerinnsel bilden, während 
erstere fast ganz homogen aussieht. Kerngrundsubstanz und Cyto- 
plasma lassen sich besonders gut bei Material unterscheiden, welches 








7 Teilstrich =10,4 
Textabb. 4. Mehrere P.M.Z. der gleichen Pflanze wie vorher in Prophase 
mit Cytomixi heinung 





längere Zeit durch Alkohol gehärtet worden war. Man sieht sogar in 
den Photographien 10 und 12 der Tafel, daß die Spindelfigur deutlich zu 
erkennen ist. (Vielleicht sind die Kernübertritte, die man seit GATES (8) 
als Cytomixis bezeichnet, und die allem Anschein nach mit ziemlicher 
Heftigkeit vor sich gehen, auch die Ursache dafür, daß zuweilen Kern- 
grundsubstanz ohne Chromatin in das Cytoplasma gelangt. Auf diese 
Weise isolierte Kerngrundsubstanz könnte dann zur gegebenen Zeit in 
Spindelform erscheinen, ohne daß Chromosomen anwesend sind.) 
Fixierung am 26. VIII. 1931. Das später von Pflanze XS Nr.1 auf 
gleiche Weise mit Carnoy fixierte Material zeigte auffallenderweise in den 
in geringerer Zahl durchmusterten Antheren weniger oder gar keine 
Pollenmutterzellen mit Anzeichen von Cytomixis. Nur in Präparat 1, 
welches Pollenmutterzellen in Reifeteilung I und II enthielt, fand sich 








760 G. Kattermann: 


eine Zelle von stark abweichendem Aussehen (prophasischer Kern), die 
in dieses Milieu gar nicht paßte. Ob sie als Restzelle angesehen werden 
durfte, wie ähnliche obenerwähnte Zellen, oder ob eine Degeneration 
des Kernes aus anderen Gründen eingetreten war, konnte mit Bestimmt- 
heit nicht entschieden werden. In der folgenden Tabelle sind Angaben 
über die Zahl der angesehenen Antheren und über die angetroffenen 
Stadien der Meiosis enthalten. 


Präparat1 Reifeteilung I. . . . . 1 Anthere 


5 re 
» 3 frühe und spate Diakinese 1 a 

Pflanze X] S. In dem einen Präparat, das genau durchmustert wurde, 
befanden sich die Kerne der Pollenmutterzellen im Pachynema. Ab- 
weichende Zellen waren nicht vorhanden. In 
einem anderen Präparat, in welchem das Pro- 
phasestadium dem Zygonema und teilweise 
dem Pachynema entsprach, fanden sich Cyto- 
133 mixiserscheinungen, die dem in Abb. 9 der Tafel 
festgehaltenen Bild nahezu glichen. Hier kann 
man leicht in Zweifel darüber geraten, ob es sich 








© um Kernbewegungen vor dem Fixieren oder um 
ausgeprochene Artefakte bei der Fixierung der 
7 Teilstrich = 10 14 Objekte handelte. Ich werde auf die Beob- 


Textabb. 5. P.M.Z. eines Fı-Wei- achtungen bei dieser Pflanze weiter unten noch- 
zen-Roggenbastardes in M,. Völ- in 
lige Asnydese. Anormal das Vor- mals zurückkommen. - 


handensein von mehr als28Uni- Pflanze IX S Nr.1. Die abnormen Verhält- 


kompakten, nukleolenartigen nisse fehlten in den geprüften Antheren voll- 
Chromatinkôrpers und eines ,.. 4. 
ebenfalls überzähligen prophasi- Ständig. 
aS —— 2. F,-Weizen-Roggenbastarde. Verglichen 
mit bekannten cytologischen Verhältnissen bei Weizen-Roggenkreuzungen 
unterscheiden sich die hier in Frage stehenden Bastarde etwas wegen 
höherer Affinität der Chromosomen (bis 6,, bei 2n — 28). Trotzdem ist 
weitgehende Asyndese Regel. Genauer untersucht auf Cytomixiserschei - 
nungen und Nebenkernbildung und Vorhandensein überzähliger Chroma- 
tinkörper hin wurde Material der Pflanzen b., b, und c,. Cytomixis bekam 
ich in verschiedenen Antheren mit Prophasestadien zu Gesicht, und bei c, 
fand sich auch ein Metaphasestadium, in welchem die Chromosomenzäh - 
lung durchgeführt werden konnte. Es handelte sich um eine Pollenmutter- 
zelle in Metaphase I (Textabb. 5) mit fertig kontrahierten Chromosomen 
in etwas größerer Zahl, als sonst in allen anderen Pollenmutterzellen ge- 
funden wurden, außerdem mit einem prophasischen Chromatinknäuel 
sowie schließlich mit einem Chromatinklumpen, der einige Vakuolen 
hatte und wie ein Nucleolus aussah. Dieses Bild stimmt ohne Zweifel 
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mit ähnlichen Bildern bei Pflanze X S überein. Nachgewiesen war also 
auch hier, daß das in früherem, pachynemaartigem Entwicklungs- 
stadium befindliche Chromatin, vier univalente Chromosomen und der 
vakuolisierte Chromatinkörper, nicht als entmischte artfremde Bestandteile 
des Hawptkernes, sondern als überzähliges Chromatin bewertet werden 
müssen. 

In Präparat 2 von c, mit einer Anthere, deren Pollenmutterzellen sich 
in früher Prophase befanden, kcunten zahlreiche Fälle von Cytomixis be- 
obachtet werden, wie aus Abb. $ der Tafel ersichtlich ist. Die Kernüber- 
tritte erfolgen in allen Zellen offenbar nur in einer Richtung. 

Wer noch wenig mit der von mir angewendeten Methodik gearbeitet 
hat, wird mir sicher vorhalten, daß Abb. 9 ein schlagender Beweis für 
die Artefaktnatur der Cytomixis ist. Es hat sogar den Anschein, als 
wäre das Austreten der Chromatinsubstanz erst bei der Herstellung des 
Präparates vielleicht durch zu starkes Quetschen entstanden; denn fast 
jede Zelle ist zerdrückt. Und doch kann das nicht die Ursache dieser Er- 
scheinungen sein; denn stark gedrückte Zellen sehen ganz anders aus, 
auch dann, wenn etwa während des Druckes das Deckgläschen seitlich 
verrutscht wäre. Ich habe niemals gesehen, daß bei der Herstellung von 
Präparaten etwa bei zu starkem Druck aus normalen Zellen austretende 
Chromatinfäden die im Bilde sichtbare Bläschenform angenommen 
hätten. Außerdem ist zu bedenken, daß das vorliegende Material 
fixiert und längere Zeit in Alkohol gehärtet worden ist. Es ist deshalb 
auch bei der neuerlichen Anwesenheit von Essigsäure unwahrscheinlich, 
daß das Chromatin noch oder wieder so plastisch sein soll, um diese Form 
anzunehmen. 

Eine andere Frage ist natürlich, ob die in Abb. 9 dargestellte, hoch- 
gradige Cytomixis nicht im Augenblick der Fixierung der Antheren ent- 
standen sein kann. Ich selbst bin sehr geneigt, dies anzunehmen. 

In einer anderen Anthere zeigten sich zwei typische Fälle von Cyto- 
mixis, während sonst alle übrigen Pollenmutterzellen normale Verfassung 
aufwiesen. Eine dritte Anthere schließlich, in der sich Pollenmutter- 
zellen in erster Reifeteilung befanden, war von Störungen vollkommen frei. 

3. Weitere Beobachtungen über Cytomixis und die von ihr ableit- 
baren sonstigen Anomalien in gewissen Pollenmutterzellen (eingehende 
Darlegung meiner Ansicht siehe im folgenden Abschnitt) konnten bei 
den in ihrer Abstammung schon erläuterten Weizen-Roggenbastarden 
der zweiten Generation gewonnen werden. Um eine langatmige Auf- 
zählung der Einzelbefunde zu vermeiden, die zum Teil mit den vorher 
beschriebenen Tatsachen übereinstimmen, habe ich die Ergebnisse in 
Tabellenform (Tabelle 2) zusammengefaßt. 

Nur durch einige Gesichtspunkte und Beispiele möchte ich das unter 
1. und 2. Mitgeteilte erweitern. Bei Nr. 5 Pflanze 1 wurde eine in M, 
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befindliche Pollenmutterzelle beobachtet und gezeichnet (Textabb. 6), 
die sich durch zahlreiche ins Cytoplasma eingestreute Chromatin- 
gerinnsel von sehr unterschiedlicher Größe und Form auszeichnete. 
Außerdem war auch der volle für diese Pflanze festgestellte Chromo- 
somensatz vorhanden, dessen Konstitution hier weiter nicht beachtet zu 
werden braucht. Das überzählige Chromatin in dieser Zelle kann be- 
stimmt nicht mehr als normal, d.h. chromosomenartig, angesprochen 
werden. Vielmehr dürfte es sich mitten in Auflösung bzw. im Abbau 
befinden. Die Spindelfigur war in dieser Zelle gut erkennbar. Von einem 
Vorhandensein von Kerngrundsubstanz um die Gerinnsel herum habe 
ich nichts bemerken können, sie 
schienen vielmehr direkt ins Cyto- 
plasma eingebettet zu sein. 

Nicht immer ist das überzählige 
degenerierte Chromatin in so kom- 
pakten Klümpchen und Körnern an- 
: wesend, sondern manchmal hebt es 
:: sich, wie in Abb. 11 der Tafel, als eine 
# Zone gröberer Granulierung vom 
Cytoplasma ab. Sehr gut erkenn- 
bar sind in diesem Bilde auch drei 
ruhekernartige Gebilde, die sicher- 
lich auf den gleichen Ursprung zu- 
rückzuführen sind wie das Gerinnsel. 

Ein meines Erachtens sehr in- 

struktives und einwandfreies Bild 
des ans „Ar (Nr 6 PR 1) mit dem mormajen einer teratologischen, vollkommen 
nn en à du Spinddäger ved unverletzten Pollenmutterzelle von 
im Cytoplasma. Letztere möglicherweise de- Nr. 5 Pflanze 1 ist in Abb. 12 der 
pe Tafel wiedergegeben. Der Hauptkern 
macht gerade die erste Reifeteilung durch, während der rundliche Neben- 
kern, mit einfachen und paarigen Chromatinfäden ausgestattet, ohne 
Zweifel noch in Prophase steht. Ich bringe dieses Bild auch deshalb, 
damit man sieht, wie sich die Kerngrundsubstanz manchmal recht gut 
vom Cytoplasma unterscheiden läßt. Im Nebenkern ist diese klar und 
befindet sich wohl noch im Solzustand, im Hauptkern dagegen ist sie 
in die Spindelfigur umgewandelt und besitzt gelartige Beschaffenheit 
(siehe CHAMBERS 5, BELAR 1). Das Cytoplasma zeigt eine feinflockige 
Granulierung. 

Die Spuren der Cytomixis konnte ich bei den vorliegenden Objekten 
bis in die Telophase der ersten Reifeteilung verfolgen. Abb. 13 der 
Tafel zeigt eines dieser ziemlich seltenen Bilder. An einer Seite der 
tönnchenförmigen Spindelfigur liegt deformiertes Chromatingerinnsel. 
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Ähnliche Verhältnisse zeigt Textabb. 7. In einem seitlichen Auswuchs 
der im Entstehen begriffenen Dyade ist teils fädiges, teils gerinnsel- 


artiges Chromatin erkennbar. Die fä- 
digen Gebilde sind von homogener 
Kerngrundsubstanz umgeben, die 
amorpheren Gerinnsel liegen in der 
Hauptsache am gemeinsamen Pol 
einer mehrteiligen Spindelfigur. 
Durch einige sich gegenseitig berüh- 
rende Zellplatten in den Äquatoren 
der Kleinspindeln wird der Auswuchs 
offenbar gerade von der eigentlichen 
Dyad- abgetrennt. Die Beschrei- 
bung dieser eigenartigen Anomalie 
veranlaßt mich, eine Riesenzelle aus 
einer sonst mit Tetraden gefüllten 





1 leistrich=10 11 





Textabb. 7. Dyade eines Weizen-Roggenbastar- 
des (Nr. 5 Pfl. 1) mit seitlichem Auswuchs, der 
im Innern eine mehrteilige Spindel und ver- 
schiedene z. T. degenerierende Chromatingrup- 


Anthere der Pflanze 1 von Nr. 4 zu alba 23 


erwähnen und abzubilden (Textabb. 8). Ihre Größe wird ersichtlich durch 
die im gleichen Maßstab gezeichnete Tetrade. Diese Zelle barg zahlreiche 


7Teilstrich = 104 





Textabb. 8. Riesenzelle (generativ) aus einer Anthere des Weizen-Roggenbastardes Nr.4 Pf. 1 
(,,F2"), die sonst lauter Tetraden wie die mitabgebildete enthielt. Maßstab bei beiden der gleiche. 
Mitosen und einzelne regellos zerstreute, sich teilende Chromosomen in 
sich. Im Zentrum befanden sich so viele Chromosomen und ineinander 
verwirrte Chromatinfäden, daß eine genaue zeichnerische Wiedergabe 
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überhaupt unmöglich gemacht war. Ob auch diese Riesenzelle letzten 
Endes auf Cytomixis zurückzuführen ist, bleibe vorläufig dahingestellt. 











10 : il 
Textabb. 9. Gruppe von 3 hypoploiden P.M.Z. aus einer Anthere des Weizen- -Roggenbestardes 





— Textabb. 10. Drei unterchromosomige P. M. Z. der gleichen 

Pflanze wie vorher (Restzellen ?), deren Ch lung keine Störung zeigt. Ein Kern 

in Diakinese — zentripetaler Phase 1. — Textabb. 11. Degenerierende P.M.-Restzelle der gleichen 
Pflanze wie vorher. 


Nr.5 Pfl.4 (,,7:), im Text als Restzellen definiert, z. T. mit p kernen als 
Folge vorhergegangener Cytomixis. 





Im Laufe der Untersuchungen tauchte dann noch eine Frage auf, 
ob die Restzellen wirklich stets der Degeneration anheimfallen, oder 
ob sie sich unter Umständen auch weiterentwickeln? Diese Frage wurde 
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deshalb akut, weil ich bei Nr. 5 Pflanze 4 zahlreiche Pollenmutterzellen, 

meist in Gruppen von drei bis vier Stück, gefunden habe, die einen viel 

zu niedrigen und stark wechselnden Chromosomenbestand aufwiesen. 

In der folgenden Tabelle 3 ist ein Überblick über die aufgetretenen 

Chromosomenzahlen und die Art der Chromosomenbindung gegeben. 
Tabelle 3. 


Chromosomenzahlen und Chromosomenanordnung in hypoploiden 
Pollenmutterzellen von Nr. 5 Pflanze 4. 


2n = 16 LL, +14, 2n=33 2, + 6, + 16, 
2n = 19 4, +H, 2n = 33 li + Tq + 16, 
2n = 20 2x + 2, + 10, 2n = 33 lar + 7 + 16, 
2n = 30 2 +5 +14, @n=34 2, + 6, + 16, 
2n = 32 ln + 8, + 13, 2n = 35 Zn + Ty + 15, 


2n = 30—32 5—6,, + 24, + 14, 2n = 36 lin + Gr: + 17, 

Textabb. 9 zeigt nun drei solche Zellen, die nebeneinander lagen und 
die deutlich Spuren vorangegangener Cytomixis aufweisen. Drei andere 
Zellen, in Textabb. 10 wiedergegeben, stammen aus dem gleichen Prä- 
parat. Ihnen ist Cytomixis nicht ohne weiteres mehr anzusehen. Es 
ist trotzdem nicht ausgeschlossen, daß alle diese Zellen durch diesen 
Vorgang entstanden sind. Die meisten Kerne haben sich ungestört 
weiterentwickelt, auch wenn sie unterchromosomig geworden waren, nur 
einzelne Chromatingruppen sind in der Entwicklung stark zurückgeblie- 
ben (in Textabb. 9). (Eine der Zellen in Textabb. 10 enthält den Über- 
gang von der Diakinese zur zentripetalen Phase der ersten Reifeteilung 
und kann nicht als abnorm bezüglich ihres Kernes angesehen werden.) 

Ich gebe zu, daß die eben skizzierte Beurteilung der hypoploiden 
Pollenmutterzellen nicht absolut gesichert zu sein scheint; denn es 
könnte z. B. auch eine frühere multipolare Zellteilung zu diesem Ergebnis 
geführt haben. Doch sind meiner Annahme die Kernverhältnisse der 
Textabb. 9 günstig, sowie die Tatsache, daß im gleichen Präparat noch 
zahlreiche Folgestadien der Cytomixis in Form von Zellen, die Chro- 
matin empfangen hatten (wie in Textabb. 9), vorhanden waren. 

Sehr oft nehmen die Restzellen zur Zeit der ersten Metaphase der 
regelmäßigen oder der vergrößerten Pollenmutterzellen die in Text- 
abb. 11 wiedergegebene Gestalt an. Diese Zelle stammt übrigens aus 
dem gleichen Präparat wie die zum Teil normal weiterentwickelten 
Restzellen der Textabb. 9 und 10. 


Schlußbetrachtung. 

Von den bisher mitgeteilten Beobachtungen ausgehend, glaube ich 
folgenden Standpunkt vertreten zu können. In den Pollenmutterzellen 
von Weizen-Roggenbastarden kommt Cytomixis im Sinne von GATES 
(8, 9) unter natürlichen Bedingungen nicht allzuselten vor. Dieser Vor- 
gang hat als Ausgangspunkt aller jener durch ihren Kernbestand terato- 











768 G. Kattermann: 


logischen Pollenmutterzellen zu gelten, die man vom Pachynema an bis 
zur ersten Reifeteilung verfolgen kann. Zweckmäßig bezeichnen wir 
alle jene Fälle, denen Cytomixis nicht mehr direkt angesehen werden 
kann, als Folgestadien derselben. Die Zellen, die bei Cytomixis einen 
mehr oder minder großen Betrag ihrer Bestandteile abgegeben haben — 
oder abgeben mußten — und die dadurch unterwertig geworden sind, 
sind schon vorher ,,Restzellen‘‘ genannt worden. Vielfach werden diese 
Restzellen degenerieren. Da ich aber in dem untersuchten Material 
verschiedentlich gesunde, hypoploide Zellen angetroffen habe, braucht 
man Degeneration nicht allgemein anzunehmen. 

Welches Verhalten zeigen die Pollenmutterzellen, die Chromatin auf- 
genommen haben? In allen Fällen entwickelte sich der normalerweise 
in solchen Zellen vorhandene ,,Hauptkern“ ungestört weiter. Das zeigte 
der Vergleich mit den vollkommen unberührten Pollenmutterzellen des 
gleichen Antherenfaches. Das ,,sporadische‘‘ Chromatin verhielt sich 
ganz verschieden. 

Handelt es sich nur, wie es häufig vorkommt, um kleine Chromatin- 
mengen (Teile des Chromosomenknäuels eines Kernes), die durch Cyto- 
mixis in eine Nachbarzelle hinübergleiten, so können dort zwar kern- 
artige Gebilde entstehen, aber eine dem großen ‚rechtmäßigen‘ Kern 
gleichlaufende Weiterentwicklung findet offenbar nicht statt. Daher 
kommt es, daß man merkwürdigerweise in den veränderten Zellen, je 
weiter man sich von dem Zeitpunkt der eigentlichen Cytomixis entfernt, 
um so krasser, Chromatinkomplexe verschiedener Entwicklungsstufen 
in derselben Zelle nebeneinander findet. Kennt man die Entstehung 
solcher Zellen durch Cytomixis nicht, so ist leicht verständlich, zumal bei 
Bastarden und Bastardnachkommen, daß sofort an eine Entmischung 
elterlicher Kernbestandteile gedacht wird. Nicht stets sind die Diffe- 
renzen zwischen Hauptkernen und überzähligen Chromatinkörpern 
gleich groß. Manchmal hatte es sogar den Anschein, als hätten einige 
der hinzugekommenen Chromosomen mit dem ‚rechtmäßigen‘ Chromo- 
somensatz in der Entwicklung Schritt gehalten (Textabb. 3). Welche 
Umstände hier mitgespielt haben, ist noch keineswegs völlig klar. Doch 
kann man vielleicht annehmen, daß sich Chromosomen oder Chromo- 
somenfragmente, die wirklich in den Hauptkern der ‚empfangenden“ 
Zelle hineinkommen, dem normalen Chromosomenformwechsel an- 
passen, während Chromatin in einem durch eine Kernmembran iso- 
lierten Nebenkern — auch wenn es so aussieht, als wäre er eine Aus- 
buchtung des Hauptkernes — häufig in seiner Weiterentwicklung zu 
Metaphasechromosomen im Vergleich mit den Chromosomen des Haupt- 
kernes stark nachhinkt. 

Ob die zeitlich in die Länge gezogene Prophase von der Unvoll- 
ständigkeit des Kernes bzw. vom Fehlen oder Vorhandensein bestimmter 
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Chromosomen abhängig ist, also gewissermaßen von der genetischen 
Konstitution des Kernes, kann nicht entschieden werden. Immerhin 
spricht z. B. bei Bastarden das Verhalten von Nachziiglerchromosomen 
gegen letztere Einflüsse, die auch dann, wenn sie einzeln sind, Teilungen 
gleichzeitig mit den Chromosomen in großen Kernen ausführen. 

Eine vielleicht nicht unwichtige Tatsache wäre hier mit als Hem- 
mungsursache zu beachten, daß nämlich der Nucleolus gewöhnlich in 
der Restzelle zurückbleibt. Zwar sind seine Funktionen bei der Kern- 
teilung unklar (BELAR 1), aber sein Verschwinden während der Meta- 
phase, bis zu welcher sonst alle anderen Bestandteile des Kernes — 
Chromosomen und Kerngrundsubstanz — durch Dehydratisierung 
besser sichtbar werden, legt doch immer wieder irgendeine Bedeutung 
des Nucleolus bei derselben nahe. Die Möglichkeit der Regeneration 
von Kernen aus sporadischem Chromatin nach vollendeter Cytomixis 
dürfte dann auch von zwei weiteren Dingen abhängig sein, 1. davon, ob 
genügend Kerngrundsubstanz mitgewandert war, und 2. davon, ob das 
Chromatin bzw. die Chromosomenfäden unverändert geblieben sind; 
z. B. hat BLEIER (3) gezeigt, daß Chromatin ohne Kerngrundsubstanz 
oder, wie er es nennt, ohne Paragenoplastin, im Cytoplasma nicht exi- 
stenzfähig ist; es wird früher oder später aufgelöst. Auch in unseren 
Präparaten sind genügend Anzeichen dafür vorhanden, daß manche 
Chromatingruppen in Auflösung begriffen sind. 

Das Chromatin selbst kann während des Cytomixisvorganges Ver- 
änderungen erleiden, durch die es die Fähigkeiten des Chromosomen- 
formwechsels verliert. Ich denke dabei zunächst an eine irreversible 
Koagulation der Kolloide des Chromatins. In mehreren Zellen haben wir 
Chromatinballen gesehen, die gestaltlich an vakuolisierte Nucleolen erin- 
nern, durch die Farbintensität aber als Chromatin kenntlich sind. Das ist 
koaguliertes Chromatin, welches sich natürlich nicht wieder in Chromoso- 
men verwandeln kann. Es ist endgültig degeneriert. Was nach der ersten 
Reifeteilung der Pollenmutterzellen aus ihm wird, konnte nicht festgestellt 
werden. Vielleicht wird es allmählich vom Cytoplasma resorbiert. 

Unter Cytomixis im ursprünglichen Sinn versteht man ein Inbe- 
ziehungtreten zweier oder mehrerer Pollenmutterzellen miteinander, bei 
welchem meist Teile des Kernes und Cytoplasmas der einen Zelle in die 
andere eindringen oder hineingepreßt werden. Von SAKAMURA (18) ist 
die sogenannte ‚„Kernknospung‘‘ beschrieben worden, worunter eine 
Zerteilung eines Kernes in seiner eigenen Zelle verstanden wird. Bei 
meinen Objekten habe ich bis jetzt diesen Grenzfall nicht nachweisen 
können. Sein Vorkommen ist indes als besondere seltene Variante nicht 
ausgeschlossen. Man würde dann natürlich annähernd den Diploidsatz 
von Chromosomen in der betreffenden Zelle finden, wenn sie sich bis 
zur Kernteilung weiterentwickelt. 


Planta Bd. 18. 50 











770 G. Kattermann: 


Eine dritte Möglichkeit der in den betrachteten Bereich gehörigen 
Zelländerungen bestünde darin, daß das aus einer Pollenmutterzelle ver- 
drängte Chromatin zusammen mit Kerngrundsubstanz und Cytoplasma 
nicht in eine benachbarte Zelle hineingepreßt wird, sondern in einen 
zwischen den Pollenmutterzellen etwa vorhandenen oder entstehenden 
Hohlraum ausfließt und der Mutterzelle dann bis zur eventuellen Ab- 
stoBung wie eine Blase anhängt. Ob diese Möglichkeit in unseren Ob- 
jekten eine Rolle spielt, konnte nicht festgestellt werden. Doch ist auch 
diese Erscheinung, die vielleicht als Zellknospung bezeichnet werden 
könnte, im Auge zu behalten. 

Nach meinen Beobachtungen sind für Cytomixis in Pollenmutter- 
zellen bestimmte Kernentwicklungsstadien als besonders kritische anzu- 
sehen, nämlich Leptonema, Zygonema und vielleicht auch noch das 
Pachynema. Ich vermute, daß für diese Gebundenheit an bestimmte 
Prophasestadien in erster Linie kolloidphysikalische Gründe maßgebend 
sind. Der Solcharakter der Kerngrundsubstanz in dieser Zeit und auch 
die Elastizität der Chromosomenfäden setzen einer Ortsveränderung des 
Kernes den geringsten Widerstand entgegen. Dann sind die Zellwände 
leichter passierbar als in den folgenden Stadien, wo sie an Mächtigkeit 
rasch zunehmen. Möglicherweise spielt auch das Kernvolumen und seine 
relative Größe in der Zelle eine Rolle. 

Die Begrenzung der Cytomixis auf die angegebene Periode gilt zu- 
nächst nur für die von mir untersuchten Objekte. Ausnahmen mögen 
vorkommen, doch habe ich bis jetzt keine einzige zu Gesicht bekommen. 
Stets handelte es sich nur um das, was ich Folgestadien genannt habe, 
wenn später teratologische Pollenmutterzellen auftraten. Letztere An- 
sicht konnte durch folgende Tatsachen gestützt werden. 

1. Öfters schon im Pachynema und fast immer aber in späteren Pro- 
phasestadien besteht zwischen dem Kern der Restzelle und den von 
ihm abstammenden Nebenkernen oder anders geformten Chromatin- 
körpern der empfangenden Zelle keine direkte Verbindung mehr, wäh- 
rend man in früher Prophase, wo Cytomixis stattfindet, Chromatin- 
brücken öfters finden kann. 2. Man sieht in den bei Cytomixis ausge- 
stoßenen, in den Nachbarzellen als kleine Kerne weiter existierenden 
Chromatingruppen fast stets nur frühprophasische Struktur. Und wenn 
wirklich einmal das in eine benachbarte Zelle eingedrungene Chromatin 
ein Entwicklungsstadium zeigt, das dem in später Prophase oder in 
erster Reifeteilung befindlichen Hauptkern nahekommt, so ist dies noch 
kein bindender Beweis dafür, daß die Cytomixis soeben stattgefunden 
haben muß. Gleichheit oder Ähnlichkeit in der Chromatinentwicklung 
des Hauptkernes und einer sporadischen Chromatingruppe habe ich näm- 
lich nur dann beobachten können, wenn sehr viel Chromatin und Kern- 
grundsubstanz in eine Zelle eingedrungen waren, und wenn diese große 
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Menge in einen einzigen Regenerationskern eingeschlossen und nicht 
im Cytoplasma verzettelt wurde. 3. Schließlich haben hier auch wieder 
kolloidphysikalische Gründe mitzureden, besonders, wenn man die erste 
Reifeteilung als ein kritisches Stadium der Cytomixis ins Auge fassen 
möchte. Gegen Ende der Diakinese ist nicht nur das Chromatin in Form 
von kompakten Chromosomen starrer und unplastischer geworden, son- 
dern mit dem Erscheinen der Spindelfigur sind auch die Kolloide der 
Kerngrundsubstanz in einen gelartigen Zustand übergegangen. Damit 
haben die Bestandteile des Kernes an Elastizität sehr stark gegenüber 
Prophasestadien des Kernes eingebüßt, und es ist infolgedessen sehr un- 
wahrscheinlich, daß jetzt noch Cytomixis stattfinden kann. 

Die Behauptung, daß Cytomixis wahrscheinlich nur in bestimmten 
Kernstadien leicht stattfinden könne, ist von Bedeutung für die Frage, ob 
die oben beschriebenen teratologischen Pollenmutterzellen unter natür- 
lichen Bedingungen, während des Pflanzenwachstums im Freiland oder 
im Gewächhaus, entstehen können, oder ob man sie lediglich als Ergeb- 
nisse der Vorbehandlung und Fixierung des Untersuchungsmaterials 
anzusehen hat. Ich vertrete die Auffassung, daß Cytomixis eine in vielen 
Fällen natürliche Reaktion auf vorläufig unkontrollierbare Reize der 
Umwelt ist, allerdings für die betroffenen Pollenmutterzellen fast immer 
von pathologischen Folgen. Daß diese Erscheinung aber auch künstlich 
hervorgerufen werden kann, darüber besteht kein Zweifel. Zeitlich kann 
dieser Vorgang demnach sowohl wesentlich vor der Entnahme des Un- 
tersuchungsmaterials aus den Getreideblüten als auch im Augenblick 
der Entfernung der Staubbeutel und bei der Fixierung stattgefunden 
haben. So muß Cytomixis in statu nascendi, d. h. das Übertreten von 
Kern- und vielleicht auch Plasmateilen aus einer Pollenmutterzelle in 
die andere, vor dem Sammeln der Antheren aus irgendeinem Grunde in 
allen Fällen erfolgt sein, in welchen wir das in unseren Präparaten fest- 
stellen, was ich als Folgestadien definiert habe. Als ziemlich sicheres 
Kriterium, ob man es mit einem solchen zu tun hat oder nicht, kann, 
wenn Leptonema und Zygonema allein als kritisch für Cytomicis 
angesehen werden, der Entwicklungszustand des Hauptkernes der ab- 
weichenden Pollenmutterzelle dienen. In Folgestadien darf er frühe- 
stens dem Pachynema, vielleicht auch erst dem Diplonema entspre- 
chen. Wenn dagegen in Pollenmutterzellen im Leptonema bis Zygo- 
nema Cytomixis angetroffen wird, so brauchen diese Fälle nicht 
unbedingt unter natürlichen Bedingungen entstanden zu sein. Es 
können dann auch künstliche mechanische oder chemische Reize, die 
bei der Vorbehandlung der Objekte für die cytologische Untersuchung 
nicht zu vermeiden sind, im Spiele gewesen sein. Auf die verschiedenen 
Ursachen der Cytomixis möchte ich erst nach der Literaturbesprechung 
eingehen. 

50* 
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Wir wenden uns nun der Frage zu, welche Beziehung zwischen der 
Cytomixis und ihren Folgeerscheinungen auf der einen Seite und den von 
BLEIER (2, 3) beschriebenen Vorstadien der Kryptngonomerie bei Weizen- 
Roggenbastarden auf der anderen Seite bestehen. 

Unsere Beobachtungen sprechen entschieden gegen die an sich recht 
zusagende Annahme, es handle sich bei meinen Weizen-Roggenbastarden 
um Entmischung der artspe- fischen Kernanteile. An sich wäre z. B. die 
Pflanze X S Nr. 1 für eine Demonstration der Dualität der Bastard- 
kerne sehr geeignet. Enthält sie doch auf Grund ihrer Abstammung 
und ihrer. diploiden Chromosomenzahl zwei volle Chromosomensätze 
des Roggens und 21 Chromosomen des Weizens (auch die Zahl der Bi- 
valenten bestätigt diese Annahme. Wenn zuweilen mehr als sieben Bi- 
valente erscheinen, im Höchstfall zehn, so beruht dies möglicherweise auf 
autosyndetischer Paarung von Weizenchromosomen). Die merkwür- 
digen Kernverhältnisse in teratologischen Pollenmutterzellen können 
nicht im Sinne BLEIERs als Dualität des Bastardkernes gedeutet werden, 
weder wegen ihrer Entstehung, noch wegen der Ergebnisse von Chro- 
mosomenzählungen in einigen ganz unverletzten abweichenden Pollen- 
mutterzellen. Würde es sich um die vermutete Entmischung elterlicher 
Kernbestandteile handeln, dann müßten sich z. B. die in einem Meta- 
phasestadium der ersten Reifeteilung in einer teratologischen Zelle vor- 
handenen Chromatingruppen — fertige Chromosomen in der Spindelfigur 
und der eine oder andere vorher beschriebene Nebenkerntyp bzw. 
Chromatinkérper — zum vollen diploiden Chromosomensatz der Pflanze 
ergänzen. Die Summe war aber, wo sie ermittelt werden konnte, stets 
einwandfrei größer als theoretisch erwartet werden kann. Mir ist dieses 
Ergebnis wirklich unverhofft gekommen, zumal ich innerlich den An- 
sichten BLEIERs beipflichtete. 

Der zahlenmäßige Nachweis des Chromatinübermaßes ist mir dann 
ja auch bei einem F,-Weizen-Roggenbastard in einer in Metaphase I 
befindlichen Pollenmutterzelle gelungen. 

Zweifellos sind diese Ergebnisse geeignet, einen bei der Fragestellung 
BLEIERs verständlichen Irrtum richtigzustellen. Die in seiner Arbeit (3) 
in den Abb. 1—3 wiedergegebenen Prophasestadien, die als Beweise für 
Kryptogonomerie dienen sollen, sind meines Erachtens weiter nichts als 
Folgestadien vorausgegangener Cytomixis. Das Chromatin in der Kern- 
ausbuchtung seiner Abb. 1 und das Chromatin in dem isolierten Neben- 
kern seiner Abb. 2 würde sich übrigens bei der erheblichen Entwicklungs- 
differenz gegenüber den Hauptkernen sicher nicht mehr zu metaphasi- 
schen Chromosomen entwickeln, bis die Chromosomen in den Haupt- 
kernen soweit sind, sondern die Altersdifferenz würde auch noch in der 
ersten Metaphase erkennbar sein wie in meinen Abb. 1—3. Deshalb 
können solche Prophasestadien, wie sie BLEIER dargestellt hat, schwer- 
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lich als direkte Vorstadien von Doppelspindeln oder gespaltenen Spindeln, 
wie z. B. in seinen Abb. 9 und 13, angesehen werden. 

Das Vorkommen von gespaltenen und getrennten Spindeln bei F,;- 
Weizen-Roggenbastarden kann allerdings bestätigt werden. Es liegt 
jedoch außerhalb des Rahmens dieser Arbeit, diese Erscheinungen zu be- 
sprechen. 

Daß das, was ich in der vorliegenden Arbeit als Cytomixis und ihre 
Folgestadien bei Weizen-Roggenbastarden beschrieben habe, etwas an- 
deres, bloß in der Erscheinungsform Ähnliches sein könnte wie die von 
BLEIER beschriebenen Bilder, ist außerordentlich unwahrscheinlich. 

Mein Erklärungsversuch bringt es mit sich, daß auch eine Folgerung 
hinfällig werden muß, die sich auf die nachhinkende Entwicklung des 
überzähligen Chromatins bezieht. BLEIER glaubte aus dieser Tatsache 
entnehmen zu können, daß die ,,Genoplasten“ des Roggens und des 
Weizens verschiedene Entwicklungsgeschwindigkeit besitzen. Das heißt 
natürlich auch, daß in den kleinen Nebenkernen lauter Roggenchromo- 
somen, im Hauptkern vorwiegend Weizenchromosomen enthalten sind. 
Die Entstehung der Nebenkerne durch Cytomixis wird sich mit solchen 
Annahmen jedoch nicht vereinbaren lassen. Ob sich in den Nebenkernen 
mehr Roggen- oder mehr Weizenchromosomen befinden, wird meines 
Erachtens ganz und gar vom Zufall abhängig sein. 

Auf die möglichen Ursachen der schleppenden Weiterentwicklung 
des fädigen, prophasischen Chromatins zu fertigen Chromosomen in den 
sporadischen Kernen habe ich oben schon hingewiesen. 

Ein Widerspruch scheint zwischen der Tatsache zu bestehen, daß 
man in Prophasestadien viel mehr Cytomixisfälle zu sehen bekommt, als 
Folgestadien im späteren Verlauf der Meiosis vorkommen. Das dürfte 
einesteils daran liegen, daß uns das Untersuchungsmaterial ein ver- 
zerrtes Bild von der Häufigkeit der Cytomixis unter natürlichen Be- 
dingungen gibt. Es ist, wie schon angedeutet wurde, sehr wahrscheinlich, 
daß Cytomixis in den kritischen Prophasestadien leicht durch das Fixie- 
rungsmittel oder auch durch mechanische Einflüsse bei der Entfernung 
der Antheren ausgelöst werden kann. Unter natürlichen Bedingungen 
dagegen wird Cytomixis vielleicht durch Temperaturschwankungen oder 
durch sonstige weniger durchschlagskräftige Reize bewirkt, so daß nur 
einzelne Zellen oder, wenn die Reize zu schwach sind bzw. fehlen, gar 
keine Zellen in den kritischen Prophasestadien betroffen werden. Nur 
diese wenigen Fälle kommen uns dann als Folgestadien im späteren Ver- 
lauf der Meiosis zu Gesicht. 

Dann ist von Gates (8) angegeben worden, daß sich ausgestoßenes 
Chromatin allmählich im Cytoplasma in eine ,,densely staining portion" 
umwandelt, was mehr oder weniger einer Degeneration und Absorption 
desselben gleichzusetzen sein diirfte. Auch bei meinen Objekten sieht 
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man zuweilen Bilder, in welchen das Plasma dunklere, körnige Massen 
enthält statt richtiger Kerne oder kompakter Chromatinkörper. Es 
wäre denkbar, daß diese Auflösung manchmal bis zum Eintritt der 
Pollenmutterzelle in die 1. Reifeteilung beendet ist. Eine Abnahme 
teratologischer Zellen wäre damit erklärlich. Die Angaben in Tabelle 2 
deuten auf eine derartige Regression hin. 

Viel weniger wahrscheinlich ist es, daß etwa die Cytomixis auto- 
regulativ in der Weise rückgängig gemacht wird, daß der Kern seine 
„Ppseudopodienartig‘‘ in andere benachbarte Zellen vorgestreckten Fort- 
sätze nach Aufhören des Reizes wieder einzieht, und daß vielleicht nur 
solche Chromatingruppen erhalten bleiben, die während der Kerndurch- 
pressung abgerissen und isoliert worden sind. Es macht jedenfalls keine 
ernste Schwierigkeit, den scheinbar bestehenden Widerspruch aus den 
zuerst genannten Gründen zu beseitigen. 


Literaturübersicht. 


Im Anschluß an die bisherigen Ausführungen ist ein kritischer Blick 
in die Literatur angebracht, nicht nur bezüglich der Cytomixis und ihrer 
Beurteilung bei einzelnen Autoren, sondern auch in Bezug auf die Pflan- 
zenarten, bei welchen diese Vorgänge gefunden worden sind. 

Erscheinungen der Art, die GATES (8) später Cytomixis genannt hat, 
sind zuerst von KÔRNICKE (12) für die Pollenmutterzellen von Crocus 
vernus eingehend beschrieben worden. Dort wird auch auf Beobach- 
tungen MIEHEs an verletztem, aber noch lebendigem somatischem Gewebe 
von Allium nutans aufmerksam gemacht, die sich auf Kernwanderungen 
durch die Zellmembran hindurch erstrecken. 

Bei den Kernwanderungen und Kerndurchpressungen in den Pollen- 
mutterzellen von Crocus vernus wurden die natürlich vorhandenen Plasma- 
verbindungswege benutzt. Die einzelnen Phasen der Cytomixis sind 
sehr gut beschrieben worden und stimmen, soweit es Prophasestadien an- 
geht, mit eigenen Beobachtungen überein. KÔRNICKE fand auch in M, 
Zellgruppen mit Cytomixis. Hier wäre meines Erachtens zu erwägen, ob 
es sich nicht vielleicht nur um Folgestadien früher erfolgter Kernver- 
lagerung handelte. Die homöotypische Teilung war frei von Störungen. 

Von möglichen Ursachen erörtert KöRnIıcKE vor allem bestimmte 
Wundreize, bespricht aber auch Wirkungen des Fixierungsmittels mit 
folgenden Worten: „Daß durch das eindringende Fixierungsmittel das 
Auftreten der verschiedenen Erscheinungen veranlaßt worden wäre, 
liegt nicht außer dem Bereich der Möglichkeit. Ich halte es jedoch nicht 
für sehr wahrscheinlich“ (S. 23). Dieses Urteil findet seine Begründung 
in der Tatsache, daß das Fixierungsmittel allseitig einwirkt, die Kern- 
durehtritte in Körnıckes Präparaten aber alle in einer Richtung er- 
folgten. Dann wurde Cytomixis auch keineswegs regelmäßig beobachtet, 
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trotz gleicher Fixierung. Andere Iridaceen zeigten nur einmal Cytomixis. 
Pinzettendruck auf die Antheren bei der Präparation und dabei erfolgte 
Verletzungen kommen als Ursachen angeblich nicht in Frage. 

Wichtig ist letzten Endes, daß KöRNIcKE die beobachteten Er- 
scheinungen in die noch lebende Pflanze mit folgenden Worten verlegt: 
„Am wahrscheinlichsten ist, wie ich glaube, die Annahme, daß es sich um 
den Ausdruck einer Alteration handelt, welche die Pollenmutterzellen 
erlitten haben, bevor die Antheren den jungen Blütenanlagen entnommen 
wurden und deren Ursache auf die Bedingungen zurückzuführen ist, 
unter welchen sich die Antheren in der Pflanze befanden‘ (S. 24). . . . 

— „Der Übertritt erfolgte erst in dem Augenblick als der Druck‘, unter 
dem sich die Blätter- und Blütenanlagen der angetriebenen Zwiebel zur 
Zeit der Entnahme der Antheren befanden, ‚durch Entfernen der Nieder- 
blatthülle aufgehoben wurde. Die Antheren konnten sich dann plötz- 
lich, namentlich seitlich, ausdehnen. Dadurch kam es, daß die Pollen- 
mutterzellen sich besonders an den Längswänden voneinander trennten, 
die Plasmaverbindungen zerrissen und so ein Wundreiz geschaffen 
wurde, der die Übertritte veranlaBte“ (S. 25). 

GATES (8) beobachtete Cytomixis und „Extrusion‘‘ der Kerne ziem- 
lich verbreitet bei Oenothera gigas. Die Vorgänge sind fast ganz überein- 
stimmend mit KÔRNICKE beschrieben. Cytomixis ereignet sich bei 
synaptischen Kernen. GATES sieht die Fähigkeit dazu in der besonderen 
Lage des Synapsiskernes in der Nähe der Zellwand. Ein neuer Gesichts- 
punkt wird durch folgende Beobachtungen hereingetragen: ‚After ex- 
trusion has taken place, the nucleus moves back again towards the centre 
of the cell, and retains his position in the later stages of its development‘ 
(S. 917). Der Vorgang selbst soll auf einen Druckausgleich zwischen den 
durch Plasmodesmen verbundenen Pollenmutterzellen zurückzuführen 
sein. Wie es zu einem Druckgefälle kommen kann, ist allerdings nicht 
bekannt. Sehr klar wird ausgesprochen, daß die in eine Nachbarzelle 
gelangte Kernsubstanz sich wieder zu kernähnlichen Gebilden regene- 
rieren kann (Pseudonucleus) ; denn aus dem kompakten Chromatin wurde 
schließlich wieder ein Spirem. Eine Degeneration der Pollenmutterzelle, 
welche einen Teil ihres Chromatins bei Cytomixis abgegeben hat, war bei 
Oenothera nicht zu sehen. (Ich komme ja zum Teil bei meinem Material 
in dieser Beziehung zu einem anderen Ergebnis. Die Restzellen sind fast 
stets anormal.) Im späteren Verlauf sollen die Pseudonuclei undeutlich 
werden. Die Kernmembran soll verschwinden, ,,so that soon all that 
remains of the pseudonucleus is a densely staining portion of the cyto- 
plasm .. .“ 

Was eigentlich aus den Restzellen und aus den Restkernen im spa- 
teren Verlauf der Pollenmutterzellenentwicklung wird, ist aus den vor- 
handenen Angaben nicht ersichtlich. Die Abgabe von Kernbestandteilen 
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kann doch nicht spurlos an ihnen vorübergegangen sein. Oder soll das 
aus den Betrachtungen über die Chromosomenindividualität, auf die ich 
sogleich zurückkommen werde, geschlossen werden ? 

Gates (9) meint nämlich, daß die Kerndurchtritte zu zeigen ver- 
möchten, daß man den Strukturen des Kernes, die zur Zeit der Synapsis 
beobachtet werden, keinen zu großen Wert beimessen dürfe. Eine solche 
Strukturierung könne aus jeder kolloidalen Substanz entstehen. Diese 
Ansicht geht meines Erachtens zu weit. Wenn das richtig wäre, dann 
könnte durch Cytomixis kein Chromosomenbestand einer Zelle verändert 
werden, es könnte kein Chromosom fragmentiert werden, wie es in Wirk- 
lichkeit vorzukommen scheint. Auch wäre es dann sonderbar, daß in 
vielen der von mir beobachteten Zellen das Chromatin nach beendeter 
Cytomixis verschiedene Gestalt annimmt. Grundsätzlich muß an der In- 
dividualität der erkennbaren chromatischen Gebilde auch schon in den 
frühen Prophasestadien festgehalten werden, ganz gleich, ob manchmal 
infolge der Feinheit der Chromosomenfäden durch Fixierung, Färbung 
und Behandlung der Präparate artifizielle Verlagerungen oder Verkle- 
bungen und sonstige Deformierungen hervorgerufen werden. Nicht aus- 
geschlossen ist indessen, daß gelegentlich Teile des ausgestoßenen Chro- 
matins koagulieren, wobei natürlich auch die Chromosomenindividualität 
verloren gehen muß. In allen Fällen dagegen, in welchen Nebenkerne 
wieder Spiremstruktur bekommen, kann die Individualität der Chro- 
matinelemente auch nicht etwa nur vorübergehend (im Moment der 
Cytomixis) aufgehoben gewesen sein. 

Im Falle Oenothera, wo Cytomixis auch unter gewöhnlichen Be- 
dingungen nicht selten zu sein scheint, hätte man vielleicht zahlenmäßige 
Beweise für Veränderungen der Chromosomenbestände bringen können. 
Chromatinextrusion ist vom gleichen Autor (8) auch bei Oenothera biennis 
beobachtet worden. 

Bei Lactuca entdeckte GATES (9) binucleate Zellen bereits in der Prä- 
synapsis. Die Art ihrer Entstehung ist ungewiß, „but the indications 
are that it arises through the breakdown or incomplete formation of 
a cell membran between two cells‘ (S. 381). Cytomixis fand sich bei 
allen untersuchten Lactuca-Arten, besonders in der Synicesis. In ex- 
tremen Fällen führte sie zu einer vollständigen Übertragung des Chroma- 
tinmaterials einer Zelle in das Cytoplasma einer benachbarten. Cyto- 
mixis wurde auch während des Spiremstadiums und sogar in der Telo- 
phase der heterotypischen Teilung beobachtet. Meines Erachtens 
handelte es sich vielleicht iin letzten Falle nicht um Cytomixis in statu 
nascendi, sondern um Folgestadien derselben. 

Gates (9) vertritt schließlich den schon in der früheren Arbeit ein- 
genommenen Standpunkt, daß die exzentrische Lage des Zellkernes wäh- 
rend der Synapsis zur Zellwand das Entscheidende für das Stattfinden 


Ein Beitrag zur Frage der Dualität der Bestandteile des Bastardkernes. 777 


oder Ausbleiben von Chromatinextrusion ist; er kann sich jenen Autoren 
nicht anschließen, die in Cytomixis nur einen pathologischen oder durch 
Fixierung hervorgerufenen Vorgang sehen wollen, was aus folgenden 
Worten hervorgeht: „there are . . . difficulties with this view, and in some 
cases it (Cytomixis) is followed by tbe return of the nucleus to a central 
position and absorption of the extruded chromatin in the cytoplasm of 
the invaded cell“. 

Im Zusammenhang mit ausfiihrlichen Untersuchungen iiber Chlorali- 
sierung erwähnt SAKAMURA (18) auch Versuche mit generativen Zellen 
von Vicia faba. „In der Prophase werden mehrkernige Zellen angetrof- 
fen; diese Mehrkernigkeit rührt daher, daß bei der Chroralisierung der 
prophasische Kern durch abnorme Veränderung seines relativen Druckes 
knospte. In einem extremen Falle entstanden dadurch fünf Kerne, deren 
Verhältnisse etwas an das Synapsisstadium erinnerten“ (S. 140). 

SAKAMURA erinnert bei dieser Gelegenheit auch an die Beobachtungen 
von JUEL (13) und TiscHLER (24) bei Syringa. Außerdem wurde bei 
chloralisierten Zellen viel häufiger Cytomixis beobachtet als bei nicht- 
chloralisierten. ,, Diese Erscheinung des Übertretens der Kernsubstanzen 
in die Nachbarzellen ist ein spezifischer Fall der eben erwähnten Knos- 
pung des Kernes oder durch die ungünstige Fixierung entstanden. Daher 
wäre es nicht richtig, ihr irgendeine ökologische Bedeutung zuzuschrei- 
ben. Sie ist nicht als eine normale Erscheinung, sondern als eine aitiogene 
abnorme anzusprechen.‘ Chloralisierung und Fixierung vermögen dem- 
nach Cytomixis.und Knospung des Kernes im Innern einer Zelle hervor- 
zurufen oder wenigstens zu begünstigen. 

Yasut (26) beobachtete bei Bastarden zwischen Papaver somniferum 
L. x P. orientale L. Kerndurchpressungen zur Zeit der Synapsis. Auch 
bei den reinen Arten fand sich diese Erscheinung. Da Cytomixis in fixier- 
tem Material nur stellenweise und nicht allgemein vorkam, hielt sie sie 
für Artefakte, die durch Fixierungsflüssigkeit verursacht werden können, 
„when the protoplasm is in a stage particular to the stage of meiosis‘. 

Eine eigene Arbeit über Cytomixis wurde von Srnéro (19) beige- 
steuert. Extrusion von Nuclearsubstanz fand sich nämlich bei /ris ja- 
ponica in zahlreichen Fällen, hauptsächlich in Pollenmutterzellen. Als 
aktivste Zeit der Cytomixis ist in Übereinstimmung mit anderen An- 
gaben und auch mit unseren Beobachtungen die Synicesis angeführt. 
Aber auch vor diesem Stadium und nach diesem bis zur Diakinese wurde 
sie gefunden. Der Vorgang selbst wird genau so wie bei KORNICKE (12) 
beschrieben. An einen kontinuierlichen Vorgang, wie GATES z. B., glaubt 
SInôro jedoch nicht. Mehr Extrusionen wurden gesehen, wenn das 
Blütenmaterial mit Pinzetten behandelt wurde, als dann, wenn es ab- 
geschnitten worden war. In erster Linie stimmt SINôTo mit jenen Au- 
toren überein, die in der Cytomixis einen artifiziellen Vorgang sehen 
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wollen, an dessen Zustandekommen besonders das Fixierungsmittel be- 
teiligt ist. Immerhin halt Sınörto eine Weiterentwicklung von solchen 
Kernen für möglich, die nur einen geringen Teil ihres Chromatins ab- 
gegeben haben, während dies bei extremem Chromatinverlust nicht der 
Fall ist. (Ich habe angenommen, daß letzteres prinzipiell gemeint war; 
denn an sich würde diese Meinung in direktem Widerspruch zu der son- 
stigen Auffassung Sınötos über den Vorgang der Kernwanderung [Arte- 
fakt?] stehen.) Die Bedeutung des Vorganges für die Pflanze, die ihm von 
SINÔTO zugemessen wird, geht aus folgendem Satz seiner Arbeit hervor. 
„And if this phenomenon be an artefact caused by the faulty fixation or 
some other external influence it will not have any influence on the hered- 
ity, the life-cycle or the individuality of chromosomes, and probably it 
cannot be considered as a normal phase in meiotic stages.‘ 

Von unserem Standpunkt aus gewinnt man möglicherweise auch eine 
Erklärung für gewisse cytologische Besonderheiten der Pollenmutter- 
zellen von Syringa chinensis = S. rothomagensis, die von JUEL (13), Bor- 
GENSTAM (4) und TIscHLER (20, 22, 24) beschrieben worden sind. Als 
Folgestadium einer Kerndurchpressung könnte z. B. Abb. 87 in Tısc#- 
LERs Arbeit angesehen werden. Auch eine Feststellung in der gleichen 
Arbeit (S. 96) gehört hierher: ,,Gewisse Nuclei, aber immer nur sehr we- 
nige, bleiben ganz ungeteilt, vielleicht sind sie vegetativ geworden, da 
ich eine Chromosomenbildung in der Diakinese nicht sah.‘ Ist etwa die in 
Textfig. 103 der zitierten Arbeit abgebildete Zelle eine ‚Restzelle‘‘ mit 
zu wenig Chromatin? Zu den Abbildungen mit Doppelspindel kann keine 
endgültige Stellung genommen werden. Immerhin sei im Auge behalten, 
daß man einen Zusammenhang zwischen Restzellen und jenen Zellen mit 
Doppelspindeln suchen könnte, insofern als erstere zu wenig Chromatin, 
letztere dagegen zu viel Chromatin besitzen. Auch JUEL (13) hatte schon 
„frühabsterbende‘‘ Pollenmutterzellen gesehen (seine Abb. 7). Zu einigen 
zweikernigen Pollenmutterzellen äußerte sich JUEL wie folgt: „‚Ich glaube 
nicht, daß diese Zellen von Anfang an zweikernig gewesen sind, denn in 
dem jüngsten untersuchten Entwicklungsstadium, als die Chromatin- 
substanz der Pollenmutterzellen noch körnig ist, konnte ich keine einzige 
zweikernige Pollenmutterzelle auffinden. Auch kann nicht angenommen 
werden, daß in diesen zweikernigen Zellen die Tetradenteilung schon an- 
gefangen hat, denn der Zustand des Kernfadens zeigt, daß die Kerne 
noch lange nicht zur Teilung bereit sind“ (S. 640). Juz. glaubt zwar an 
eine amitosenartige Durchschnürung der Kerne, was aber gewiß nicht 
richtig ist, wie ja auch BORGENSTAM (4) sehr richtig erkannt hat. Ich 
halte es für nicht ausgeschlossen, daß einer der Wege, auf welchem zwei- 
kernige Pollenmutterzellen gebildet werden können, die Cytomixis ist. 
Doch käme als Sonderfall, wie schon SAKAMURA (18) erwähnt hat, auch 
Kernknospung in Frage. 
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BORGENSTAM (4) hat bei ihren Untersuchungen sehr klar die Be- 
ziehung zwischen Temperaturwirkung und Unregelmäßigkeiten der Reife- 
teilungen bei Syringa aufgezeichnet. Die Bildung von Kernen mit viel 
mehr Chromatin, als normal ist — es wird auf das Vorkommen zweiker- 
niger Pollenmutterzellen und auf Übergangsstadien zu solchen hinge- 
wiesen, die Kerne mit einseitiger Ausbuchtung aufweisen —, wird von 
BoRGENSTAM allerdings in die Zeit der letzten Vermehrungsteilung der 
Archesporzellen verlegt, in eine Zeit, in der wahrscheinlich gerade die 
Temperaturwirkungen ihrer Experimente aktiv waren. Es ist jedoch, wie 
oben bereits angedeutet wurde, fraglich, ob Teilungsunregelmäßigkeiten 
alseinzige Erklärungsmöglichkeit fürmehrkernige Zellen angesehen werden 
dürfen. Die Beobachtungen SAKAMURAs wenigstens lenken den Blick auch 
auf ,,Kernknospung“ und unsere Feststellungen auf Cytomixis. Nur würde 
hier als bekanntes Reizmittel an Stelle desChloralhydrats und eines unbe- 
kannten Faktors (in unserem Fall)dieabnorme Temperatur gewirkt haben. 

In BORGENSTAMS Arbeit ist erstmals etwas ausführlicher die kolloid- 
physikalische Seite des Problems der Kernwanderung angeschnitten wor- 
den. Die Hinweise auf Änderungen des Kolloidgefüges des Plasmas 
(Übergang aus dem Gelzustand in den Solzustand), welche auf verschie- 
densten Wegen durch äußere Faktoren erzielt werden können, und gleich- 
zeitig auch natürliche Wandlungen des Kolloidzustandes der Kern- 
bestandteile, wie sie insbesondere von CHAMBERS (5) besprochen werden, 
bringen ohne Zweifel Licht in die verschiedenen Beobachtungen. Trotz 
der Mannigfaltigkeit der verschiedenen Erscheinungen haben alle eine 
gemeinsame Basis aufzuweisen. Dies gilt erweitert auch für die Cytomixis. 

Whyvre (25) beobachtete bei Nolana außer anderen Unregelmäßig- 
keiten auch Cytomixis, bringt sie aber in Zusammenhang mit einer zeit- 
weiligen Inaktivierung des Tapetums. 

Bei triploiden Pflanzen von Mais bzw. ihren Deszendenten entdeckte 
Mc Cuintock (15) in prophasischen Sporocyten ,,numerous figures of 
eytomixis‘. „Another prophase I-phenomenon was the presence of small 
supernumerary nuclei distributed in the cytoplasm or closely associated 
with the main nucleus. It is possible, in some cases, that the small nuclei 
were formed from the main nucleus by budding (SAKAMURA 1920). In 
other cases chromatin threads which have been seen extending through 
the nuclear membran into cytoplasm may have given rise to some of 
these diminutive nuclei.‘ Ich bin der Ansicht, daß sehr wohl Cytomixis 
für das Entstehen überzähliger Kerne in Frage kommen konnte, zumal 
dieser Vorgang von McC.intock oft gesehen worden ist. 

Über Cytomixis bei Secale wurde von Nakao (16) berichtet. Ledig- 
lich Feststellungen dieses Vorganges ohne weitere Stellungnahme zu Ur- 
sachen und Bedeutung derselben fanden sich außerdem bei DiaBy (6, 7) 
betreffs Crepis virens und Primula. 
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Schließlich fand ich Angaben über Cytomixis in einer Arbeit INARI- 
yaMas (10) über Iris Kaempferi. Die Vorgänge spielten sich ,,slightly 
after synicesis“ ab. Übereinstimmend mit den Befunden von GATES 
formt das ausgewanderte Chromatin rasch einen Pseudonucleus. Bei er- 
höhter und erniedrigter Temperatur fand der Vorgang häufiger statt als 
unter normalen Bedingungen. ‚The results seem to show that the vari- 
ation in temperature may be regarded as one of the causes of the extrusion. 
If the variation of temperature is a cause, sensitive nuclei may be affected 
even by the relatively slight variation occuring in gardens, giving rise to 
the result of the extrusion“ (S. 422). Hier wird auch auf RUTTLE (17) hin- 
gewiesen, der glaubt, daß binucleate Pollenmutterzellen durch Kern- 
übertritt entstehen können; denn er sah neben einer solchen Zelle eine 
kernlose Nachbarzelle. Ich habe die Arbeit von RUTTLE leider nicht im 
Original einsehen können und muß mich hier auf die Angabe Inarıyamas 
verlassen. 

In einer Arbeit von LONGLEY u. SANDO (14), welche sich auf Art- und 
Gattungskreuzungen bei Getreide bezieht, interessierte mich im vor- 
liegenden Zusammenhang besonders Abb. 1 auf Tafel 3, die eine ab- 
weichende Pollenmutterzelle eines Bastardes zwischen Triticum Spelta 
x Secale montanum zeigt. Die Verfasser schreiben dazu: ‚,...the latter‘ 
(Abb. 1) „shows the formation of three nuclei, two of which are in the 
early telophase, the other nucleus beeng advanced to the late telophase‘ 
(S. 700). Mir scheint diese Erklärung dieses Bildes nicht das Richtige zu 
treffen. Vielmehr glaube ich, daß es sich hier um ein Folgestadium von 
Cytomixis handelt. Von den Verfassern konnte das nicht erkannt wer- 
den, weil sie nur die Reifeteilungen berücksichtigt haben. 

Verschiedene hier nicht näher besprochene Fälle von Cytomixis in 
Pollenmutterzellen sind dann noch bei TıscHLer (21) angegeben. Ich 
führe sie namentlich in der weiter unten stehenden Tabelle an. Die 
Schlußfolgerung, welche TISCHLER aus den verschiedenen Arbeiten zieht. 
ist am besten mit seinen eigenen Worten wiederzugeben: ‚‚Indessen sind 
wir wohi ganz sicher, daß es sich hier um keine traumatotaktischen Rei- 
zungen, sondern um blitzartige Reaktionen handelt, die den Kern rein 
passiv weiterbefördern. Jedenfalls werden Turgordifferenzen die Haupt- 
rolle spielen.“ 

Aus dem vorhergehenden Überblick über die Literaturstellen, welche 
sich mit Cytomixis befassen, geht hervor, wie die Ansichten der einzelnen 
Forscher mehr oder weniger auseinandergehen. Ich möchte mich keiner 
der verschiedenen Anschauungen voll und ganz anschließen, sondern 
halte eine mehr vermittelnde Einstellung für die sachgemäßeste. Cyto- 
mixis ist eben eine Erscheinung im Zell-Leben, die sowohl unter natür- 
lichen abnormen Bedingungen wie auch unter künstlich geschaffenen ab- 
normen Verhältnissen vorkommen kann. Sehr verschiedene Reize kön- 
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nen die gleiche Reaktion bewirken. Welcher Einfluß in einem bestimm- 
ten Fall gerade der entscheidende war, das muß durch die Prüfung der 
Umstände entschieden werden, denen die Pflanzen oder die Objekte aus- 
gesetzt waren. 

Die Angaben in der Literatur und die eigenen Beobachtungen sind in 
den folgenden Punkten berücksichtigt, die den jetzigen Stand des Pro- 
blems beleuchten. Wünschenswert ist es sicherlich, die Cytomixisfrage 
später einmal experimentell zu klären. 


Überblick. 

1. Cytomixis kommt bei Bastarden und bei Nichtbastarden vor: 
Mt AE ot oi contre cher si ie KORNICKE. 
EN Sn an cine 5 ee ot a GREGORY. 
Hieracium, Crepis, Drosera ....... ROSENBERG. 
Oenothera gigas, Oe. biennis, Lactuca . . . GaTEs, THOMAS. 
Galtonia, Primula, Crepis . . . . . . . . Drezy. 
nr Be Rarer Ser sn ue as 2 0 Nakao. 
Bie St UGS. PS A ee ee West u. LECHMERE. 
PR, EPL Er haere RE A SAKAMURA, FRASER. 
DE ES EP Ie FARR. 
Patent stake als PAUSE TiscHLER. 
Papaver somniferum, P. orientale, P. somni- 

FU Big à PRO ER YaAsut. 
pi ES IPS SAT AR RAN SINÔTO. 
I sc So es 3.60% à INARIYAMA. 
Zea Mays triploid und Deszendenten. . . . Mc CLINTOCK. 
Oe als Haas mets BIG EN RUTTLE. 
be ee ee at ge, re AR Me WHYTE. 


Triticum vulgare x Secale cereale, F; u. ,,Fo‘* KATTERMANN. 


Aus dieser Zusammenstellung ein Vorherrschen der Cytomixiserschei- 
nungen bei Bastarden gegeniiber Nichtbastarden abzuleiten, scheint mir 
verfriiht zu sein. Von jeher sind Bastarde und der Bastardierung ver- 
dächtige Pflanzenarten lieber.und eingehender cytologisch untersucht 
worden als die reinen Arten. 

2. Die erste Voraussetzung für das Auftreten von Cytomixis ist die 
Reaktionsfähigkeit und Plastizität des Zellinhaltes und des Zellkernes 
(siehe Punkt 5). Den Anstoß zu den Kernbewegungen selbst können 
wahrscheinlich folgende äußere Einflüsse oder in der Anthere selbst herr- 
schende Verhältnisse geben: 

a) Verletzungen und Wundreize durch mechanische Eingriffe, z. B. 
Pinzettendruck bei der Präparierung des Untersuchungsmaterials 
( Yasuı z.T.). Besonders gehören hierher auch die von KÜRNIOKE bei 
Crocus angenommenen Verwundungen. Ob auch während der Wachs- 
tumsvorgänge in der Pflanze manchmal Zellen so stark gepreßt werden. 
daß ihre Kerne austreten, bleibe dahingestellt. Immerhin könnte das 
zumal im generativen Gewebe der Antheren, wo mit dem Einsetzen der 
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Meiosis eine starke Erweiterung der Kernvolumina stattfindet, die mit 
einer Ausdehnung der Pollenmutterzellen Hand in Hand geht, leicht 
möglich sein. 

b) Einwirkungen der Fixierungsmittel oder sonstiger chemischer 
Stoffe. (SAKAMURA: Chloralhydrat ; KÜRNIOKE, SAKAMURA, Yasui z. T., 
Sınöro, Verfasser z. T.: Fixierungsmittel.) Hier kommen vor allen 
Dingen die Forscher zur Geltung, die in der Cytomixis etwas rein Arti- 
fizielles sehen. 

c) Temperaturwirkungen (INARIYAMA). 

d) Bedingungen in der Pflanze (Gates, TiscHLER: Turgordifferenzen ; 
Wavre: Inaktivierung des Tapetums; Farr: Störungen im elektrischen 
Gleichgewicht). 

e) Unbekannte innere oder äußere Einflüsse, die Cytomixis an Pflan- 
zen im Freiland oder im Gewächshaus hervorzurufen vermögen. Sie 
können mit den unter a, c und d erwähnten Bedingungen leicht iden- 
tisch sein. 

3. Das Häufigkeitsmaximum der Cytomixis fällt durchaus auf die 
ersten Prophasestadien, Leptonema, Synapsis-Synicesis-Zygonema und 
möglicherweise noch Pachynema. Ihre besondere Eignung für den Vor- 
gang muß daraus abgelesen werden. 

4. Später nach dem Pachynema stattfindende Cytomixis ist von 
anderen Autoren gesehen worden. Jedoch kann ich mich in vielen Fällen 
ihrer Auffassung aus weiter oben angeführten Gründen nicht anschließen. 
Es ist vielmehr sehr wahrscheinlich, daß die meisten dieser Bilder Folge- 
stadien einer Cytomixis waren, die schon in früher Prophase stattgefun- 
den hatte. 

Damit stelle ich mich entschieden auf die Seite von Gates, der als 
erster die mögliche Kontinuität der Cytomixis erkannte. Diese Stellung- 
nahme läßt sich natürlich nicht auf jene Fälle erweitern, in welchen auch 
ich ausdrücklich den artifiziellen Charakter anerkannt habe. Cytomixis 
ist zweifellos stets eine Abnormität im Zellgescuehen. Die betroffenen 
Zellen sind pathologisch verändert. 

5. Ob die Kernbewegungen, die bei Cytomixis und ihren Variationen 
stets festzustellen sind, tropistisch zu verstehen sind, oder ob sie als rein 
passiv angesehen werden müssen, ist pei der Vielfürmigkeit der Ursachen 
noch unklar. Ich möchte also noch nicht einen so endgültigen Standpunkt 
wie TISCHLER in dieser Hinsicht einnehmen. Jedenfalls ist eine wesent- 
liche Voraussetzung ein geeigneter Kolloidzustand des Zellinhaltes und 
insdesondere des Kernes. Uns interessiert hier vor allem die Tatsache, 
daß die Kolloide des Prophasekernes’ solartige Konsistenz aufweisen 
(CHAMBERS). Dieser Kolloidzustand ist für vielgestaltige Deformierungen 
des Kernes sehr passend. In späteren Stadien, besonders dann, wenn die 
Spindelfigur ausgebildet ist und die Chromosomen ihre höchste Kontrak- 
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tion erreicht haben, wobei die Kolloide in den Gelzustand übergehen, 
wäre wohl erst wieder eine Umwandlung in ein Sol notwendig, bevor 
überhaupt Kerndurchpressungen durch schwache Reize in der beschrie- 
benen Weise erfolgen könnten. Der Gelzustand der Kolloide zur Zeit 
der Reifeteilung spricht sehr gegen alle jene Autoren, welche Cytomixis 
noch in dieser Zeit der Entwicklung der Pollenmutterzelle für möglich 
halten. 

6. Cytomixis kann als eine häufige Ursache der Entstehung viel- 
kerniger, hypoploider, in der Entwicklung nachhinkender und schließlich 
degenerierender Zellen oder Zellen mit sonstwie abweichendem Kernbild 
(Ausbuchtungen der Kerne, degenerierende Chromatinkörper im Cyto- 
plasma) angesehen werden. 

7. Es besteht vorläufig kein Grund, die als Folgestadien von Cyto- 
mixis erkannten Fälle bei Weizen-Roggenbastarden im Sinne BLEIERs zu 
erklären, nämlich als Entmischung artspezifischer Kernanteile. 

8. Wenn überhaupt, so wäre höchstens denkbar, daß nach Bastardie- 
rung eine andere, leichtere Reaktionsfähigkeit des Kernes (Dispersitäts- 
änderung?) infolge seines heterogenen Gehaltes (mehrere artspezifische 
Chromosomensätze und sonstige Kernbestandteile) eintreten könnte, also 
eine Art Überempfindlichkeit gegen die oben aufgezählten äußeren Ein- 
flüsse (siehe TISCHLER, 23). Bewiesen scheint mir eine solche Annahme 
jedoch nicht zu sein. 

9. Nur in seltenen Fällen werden durch Cytomixis veränderte Pollen- 
mutterzellen wirklich ökologische Bedeutung erlangen. Die unter- 
chromosomig gewordenen ‚‚Restzellen‘‘ bleiben in der Entwicklung meist 
stark zurück im Vergleich mit unberührten Zellen. Sie degenerieren ent- 
weder ganz oder verhalten sich fast wie somatische Zellen (11), sind also 
deswegen von der Möglichkeit zur Fortpflanzung so gut wie ausgeschlos- 
sen. Überchromosomig gewordene Zellen könnten vielleicht eher bio- 
logische Bedeutung erlangen, besonders dann, wenn infolge Cytomixis 
Pollenmutterzellen mit verdoppeltem Chromatinbestand gebildet worden 
sind (RuTTLe, 17), die sich während der Reifeteilungen vielleicht zu 
Riesenpollenkörnern entwickeln. Das entspräche einem Sonderfall von 
Syndiploidie. 

10. Bezüglich der Fragmentierung von Chromosomen wäre hier eine 
neue Ursache aufgedeckt. Denn bei dem Hinübergleiten der Chromatin- 
fäden durch die Zellwand in eine andere Zelle ist ein mechanisch be- 
wirktes Abreißen einzelner Teile gar nicht ausgeschlossen, zumal wenn 
es sich, wie sich TiscHLER (21) ausdrückt, um ‚eine blitzartige Reak- 
tion‘ handelt. 
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Tafelerklirung. 

Vorbemerkung. Sämtliche Bilder sind mit der Mikroaufsatzkamera von Lerrz 
hergestellt. Als Objektiv diente stets 1/12 Olimmersion von Zeiss. Das verwendete 
Okular ist von Fall zu Fall am Ende der Erklärung angegeber. Alle Objekte sind 
nach der im Text beschriebenen Arbeitsweise hergestellt worden. Die Pollen- 
mutterzellen stammen von verschiedenen Weizen-Roggenbastarden zweiter Gene- 
ration, deren Bezeichnung unten jeweils vermerkt ist. Lediglich Abb. 9 bezieht 
sich auf eine F,-Pflanze. 
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Tafel II. 

Abb. 1. XS Pflanze 1. P.M.Z. in M, mit 10,, + 15, und überzähligem Chro- 
matin-Fadengeflecht links. Vgl. Textabb. 2. Ok.8x. 

Abb. 2a und b. XS Pflanze 1. P.M.Z. mit Diakinesekern und Nebenkern 
in Prophase (Pachynema?). Ok. 4. 

Abb. 3a und b. XS Pflanze 1. P.M.Z. mit Hauptkern in Diakinese, Neben- 
kerne in viel früherem Proph tand. Ok. 1. 

Abb. 4a und b. X S Pflanze 1. P.M.Z.; die größere enthält einen in Diakinese 
befindlichen Hauptkern und drei ruhekernartige, rundliche Chromatingruppen, 
während die kleinere ihr anliegende ,,Restzelle“ einen viel zu kleinen Kern von 
gleicher Beschaffenheit wie die Nebenkerne in der größeren Zelle enthält. Ok. 1. 

Abb. 5a und b. XS Pflanze 1. P.M.Z. mit dem in Diakinese befindlichen 
Hauptkern, dem in einer seitlichen Ausbuchtung wahrscheinlich sich auflösendes 
Chromatingerinnsel angelagert ist. Ok. 1. 

Abb. 6a und b. XS Pflanze 1. Ausschnitt aus einem natürlichen Verband 
von Pollenmutterzellen. Im Zentrum des Bildes zwei durch Cytomixis veränderte 
P.M.Z. Die ovale größere Zelle mit einem Nebenkern (oder Kernausbuchtung?), 
die kleinere wandlose Zelle degenerierend. Im oberen Bild ist der vakuolisierte 
Nucleolus gut erkennbar. Ok. 8x. 


Tafel III. 

Abb. 7a und b. XS Pflanze 1. Ovale P.M.Z. mit Kern im Pachynema, dem 
seitlich ein überzähliges, im Entwicklungsstadium nicht unterscheidbares Chro- 
matinknäuel angelagert ist. Ok. 1. 

Abb. 8a und b. XS Pflanze 1. P.M.Z. im Zygonema—Pachynema mit dem 
Cytomixisvorgang. Eine P.M.Z. fast restlos in zwei benachbarte Zellen einge- 
drungen. Ok. 1. 

Abb. 9. Extrem starke Cytomixis bei einem F,-Weizen-Roggenbastard. Kern- 
bewegung in einer einheitlichen Richtung. Ok. 1. 

Abb. 10. Vollkommen unbeschädigte P.M.Z. von Nr.5 Pflanzel. Der 
Hauptkern in M,. Der überzählige Nebenkern in Prophase (Pachynema). 
Paariger Faden und Einzelfaden (univalentes Chromosom) erkennbar. Ok. 1. 
(Vergrößerung.) 

Abb. 11. P.M.Z. von Nr. 4 Pflanze 1, mit Diakinesekern und außerdem drei 
ruhekernartigen Gebilden. Ein Teil des sporadischen Chromatins degenerierend 
(oberwärts Zone gröberer Granulierung im Cytoplasma). Ok. 1. 

Abb. 12. P.M.Z. von Nr. 6 Pflanze 1, in Telophase,. An der Seite degene- 
rierendes überflüssiges Chromatin. Zum Vergleich kann das sich teilende nor- 
male Nachzüglerchromosom dienen. Ok. 4. 

Abb. 13. Gruppe von hypoploiden P.M.Z. neben einer solchen von normaler 
Größe. Vgl. Textabb. 10. Ok.1. 
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